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1 .  
A B S T R A C T  
P r o c e d u r e s  f o r  m e a s u r i n g  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  i n  t h e  
s o u t h e r n  B e n g u e l a  u p w e l l i n g  r e g i o n  w e r e  i n v e s t i g a t e d .  A  1 2 5  m i  
i n c u b a t i o n  b o t t l e  i s  r e c o m m e n d e d  f o r  r o u t i n e  p r i m a r y  p r o d u c -
t i o n  m e a s u r e m e n t s .  E x p o s u r e  o f  p r o d u c t i o n  s a m p l e s  t o  h i g h  
l i g h t  i n t e n s i t i e s  d u r i n g  m a n i p u l a t i o n s  o n  d e c k  w a s  f o u n d  t o  
i n h i b i t  r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  n e a r  t h e  b o t t o m  o f  t h e  e u p h o t i c  
z o n e  p a r t i c u l a r l y  b e l o w  a  t h e r m o c l i n e .  S i m u l a t e d  i n  s i t u  
r a t e s  o f  o x y g e n  p r o d u c t i o n  w e r e  o n l y  s l i g h t l y  h i g h e r  t h a n  i n  
s i t u  r a t e s .  W h e n  s h i p s  t i m e  i s  l i m i t e d ,  t h e  s i m u l a t e d  i n  s i t u  
m e t h o d  c a n  s a f e l y  b e  u s e d  i n  l o c a l  w a t e r s .  D e f i n i t e  d i e l  
p e r i o d i c i t y  i n  r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  w a s  d e m o n -
s t r a t e d  a n d  a p p e a r s  t o  b e  l i n k e d  t o  l i g h t  l e v e l s  a n d  n u t r i e n t  
c o n c e n t r a t i o n s ,  a s  w e l l  a s  t o  t h e  r a t i o s  o f  l i g h t  t o  d a r k  h o u r s .  
S i n c e  d i e l  v a r i a t i o n  p r o b a b l y  d e c r e a s e s  w i t h  d e p t h ,  i t s  e f f e c t  
o n  i n t e g r a t e d  d a i l y  p r o d u c t i o n  i s  r e d u c e d .  N e v e r t h e l e s s ,  t h e  
t i m e  o f  i n c u b a t i o n  s h o u l d  b e  c h o s e n  t o  m i n i m i z e  t h e  e f f e c t  o f  
p e r i o d i c i t y  o n  d a i l y  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s .  
n o o n  i s  r e c o m m e n d e d  f o r  l o c a l  u s e .  
T h e  p e r i o d  s p a n n i n g  
C h a n g e s  i n  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  a n d  b i o m a s s  a r e  l i n k e d  w i t h  
p h y s i c a l  a n d  c h e m i c a l  c h a n g e s  i n  t h e  u p w e l l i n g  s y s t e m  o f f  t h e  
C a p e  P e n i n s u l a .  E x t r e m e l y  a c t i v e  u p w e l l i n g  w a s  f o u n d  t o  l i m i t  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a n d  f r o m  t h e s e  m e a s u r e m e n t s  t h e  a n n u a l  n e t  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n  i n  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  u p w e l l i n g  r e g i o n  i s  
e s t i m a t e d  f o r  t h e  f i r s t  t i m e  t o  b e  a p p r o x i m a t e l y  1 . 1 3  k g c . m -
3
. y - l  
2 .  
C H A P T E R  1  
I N T R O D U C T I O N  
I n  r e c e n t  y e a r s  u p w e l l i n g  e c o s y s t e m s  h a v e  r e c e i v e d  t h e  
c l o s e  a t t e n t i o n  o f  m a n y  m a . r i n e  s c i e n t i s t s ,  p r o b a b l y  b e c a u s e  t h e  
h i g h e s t  p r i m a r y  p r o d u c t i v i t y  i s  f o u n d  i n  u p w e l l i n g  a r e a s  
( T a b l e  1 . 1 ) .  C h a n g e s  i n  t h e  i n t e n s i t y  a n d  d u r a t i o n  o f  u p w e l l i n g  
c a n  b e  e x p e c t e d  t o  a f f e c t  t h e  r a t e  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a n d  
t h e r e f o r e  t h e  s u p p l y  o f  f o o d  f o r  p e l a g i c  f i s h  ( R y t h e r  1 9 6 9 ) ,  
p a r t i c u l a r l y  i n  t h e  B e n g u e l a  C u r r e n t  w h e r e  a n c h o v y  a n d  p i l c h a r d  
a d u l t s  f e e d  p r i m a r i l y  o n  p h y t o p l a n k t o n  ( K i n g  a n d  M a c l e o d  1 9 7 6 )  •  
T A B L E  1 . 1  
P r o v i n c e  
O p e n  O c e a n  
D i v i s i o n  o f  t h e  o c e a n  i n t o  p r o v i n c e s  a c c o r d i n g  
t o  t h e i r  l e v e l  o f  p r i m a r y  o r g a n i c  p r o d u c t i o n  
( R y t h e r  1 9 6 9 )  •  
M e a n  
T o t a l  
%  A r e a  
p r o d u c t i v i t Y  
pro~uctivity 
O c e a n  
( k r n 2 )  
( g C  . m - . y  )  
( 1 0  t o n s  o f  
C . y - 1 )  
9 0 . 0  3 2 6 . 0  X  1 0  
6  
5 0  
1 6 . 3  
C o a s t a l  Z o n e *  
9 . 9  
3 6 . 0  X  1 0  
6  
1 0 0  
3 . 6  
U p w e l l i n g  
5  
a r e a s  
0 . 1  3 . 6  X  1 0  
3 0 0  
0 . 1  
T o t a l  
2 0 . 0  
*  
I n c l u d e s  o f f s h o r e  a r e a s  o f  h i g h  p r o d u c t i v i t y  
T h e  w a t e r s  o f f  t h e  w e s t  c o a s t  o f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  
c o n t a i n  a  n u m b e r  o f  v e r y  a c t i v e  u p w e l l i n g  s i t e s ,  i n c l u d i n g  t h e  
m a i n  s t u d y  s i t e  a t  O u d e k r a a l .  T h e s e  f o r m  p a r t  o f  t h e  s o u t h e r n  
B e n g u e l a  u p w e l l i n g  s y s t e m  o f f  t h e  w e s t  c o a s t  o f  s o u t h e r n  A f r i c a  
( A n d r e w s  &  C r a m  1 9 6 9 ,  B a n g  1 9 7 3 )  .  U p w e l l i n g  i s  g e n e r a t e d  b y  
t h e  s t r o n g  s o u t h e r l y  t o  s o u t h - e a s t e r l y  w i n d s  w h i c h  p r e d o m i n a t e  
i n  s u m m e r .  U p w e l l i n g  n o r t h  o f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  i s  g e n e r a l l y  
l e s s  i n t e n s e  b u t  m o r e  c o n s i s t e n t  t h a n  t h a t  f o u n d  a t  O u d e k r a a l  
( A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  1 9 8 0 )  •  
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F i g .  1 . 1  S o u t h e r n  A f r i c a  s h o w i n g  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  w i t h  
s t u d y  s i t e s  ( x )  a t  O u d e k r a a l  a n d  R o b b e n  I s l a n d .  
0  
E  
4 .  
R e l a t i v e l y  f e w  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  s t u d i e s  h a v e  
b e e n  c o n d u c t e d  i n  t h e  c o a s t a l  w a t e r s  o f  S o u t h  A f r i c a .  O n  t h e  
e a s t  c o a s t  M i t c h e l l - I n n e s  ( 1 9 6 7 )  a n d  B u r c h a l l  ( 1 9 6 8 ,  1 9 6 8 a )  
u n d e r t o o k  
1 4
c  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  s t u d i e s  i n  t h e  c o n t i n e n t a l  
s h e l f  r e g i o n  n e a r  D u r b a n  a s  p a r t  o f  t h e  I n t e r n a t i o n a l  I n d i a n  
O c e a n  E x p e d i t i o n .  O n  t h e  w e s t  c o a s t  H e n r y  e t  ~. ( 1 9 7 7 )  m a d e  
i n  s i t u  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  u s i n g  t h e  o x y g e n  m e t h o d ,  
t o  a s s e s s  t h e  s u i t a b i l i t y  o f  t h e  L a n g e b a a n  L a g o o n  a r e a  f o r  
c o m m e r c i a l  c u l t i v a t i o n  o f  t h e  b l a c k  m u s s e l .  A n d r e w s  a n d  
H u t c h i n g s  ( 1 9 8 0 )  m e a s u r e d  p o t e n t i a l  g r o s s  p r o d u c t i o n  o f f  t h e  
C a p e  P e n i n s u l a  o n  a  m o n t h l y  b a s i s  f o r  t w o  y e a r s .  I n  t h e  
n o r t h - e a s t  c o r n e r  o f  F a l s e  B a y ,  n e a r  G o r d o n ' s  B a y ,  a n  a t t e m p t  
w a s  m a d e  t o  a s s e s s  t h e  p r o d u c t i v i t y  o f  a  d i n o f l a g e l l a t e  b l o o m  
( B r o w n  e t  a l .  1 9 7 9 ) ,  a n d  i n  t h e  n o r t h - w e s t  o f  F a l s e  B a y ,  p h y t o -
p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  w a s  m e a s u r e d  a t  D a l e b r o o k  d u r i n g  1 9 7 7 - 7 8  
( C l i f f  1 9 7 9 )  •  R . A .  C a r t e r  ( u n p u b l i s h e d  d a t a )  a n d  B o r c h e r s  
a n d  F i e l d  ( i n  p r e s s )  m e a s u r e d  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  i n  
1 9 7 8 - 7 9  i n  t h e  k e l p  b e d s  a t  O u d e k r a a l  ( F i g .  1 . 1 ) .  
S e v e r a l  a u t h o r s  h a v e  i d e n t i f i e d  p r o b l e m s  i n  i n t e r p r e -
t i n g  p r o d u c t i o n  r e s u l t s .  
T h e s e  i n c l u d e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  
m e t h o d s  a n d  b i o t i c  f a c t o r s  s u c h  a s  c o n d i t i o n i n g  o f  p h y t o p l a n k t o n  
a n d  t h e  influ~nce o f  z o o p l a n k t o n  g r a z i n g .  
T h i s  s t u d y  w a s  a i m e d  p r i m a r i l y  a t  p r o v i d i n g  s u i t a b l e  
p r o c e d u r e s  f o r  m e a s u r i n g  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  l o c a l l y ,  b u t  t h e  
d a t a  c o l l e c t e d  h a v e  a l s o  l e d  t o  a  b e t t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  
f a c t o r s  a f f e c t i n g  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  i n  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  
u p w e l l i n g  s y s t e m .  E x p e r i m e n t s  w e r e  m a d e  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  
e f f e c t s  o n  p r o d u c t i o n  r a t e s  o f :  
( i )  s i z e  o f  i n c u b a t i o n  b o t t l e ;  
( i i )  t e m p o r a r y  e x p o s u r e  t o  h i g h  l i g h t  p r i o r  t o  
i n  ~ i n c u b a t i o n ;  
( i i i )  
( i v )  
s i m u l a t i n g  i n  s i t u  m e a s u r e m e n t s ,  a n d  
d i e l  v a r i a t i o n  o r  2 4  h o u r  p e r i o d i c i t y .  
5 .  
C H A P T E R  2  
M E T H O D S  
h e r e .  
A  g e n e r a l  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  m e t h o d s  u s e d  i s  p r o v i d e d  
S p e c i f i c  p r o c e d u r e s  w i l l  b e  d e s c r i b e d  f o r  e a c h  c h a p t e r .  
2 . 1  S T U D Y  A R E A  
E x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  b e t w e e n  S e p t e m b e r  1 9 7 7  a n d  
M a r c h  1 9 7 9  a t  t w o  s t a t i o n s  o f f  t h e  w e s t  c o a s t  o f  t h e  C a p e  
P e n i n s u l a  ( F i g .  1 . 1 ) .  T h e  f i r s t  w a s  s i t u a t e d  a b o u t  t w o  k i l o -
m e t r e s  o f f  O u d e k r a a l  a n d  t h e  s e c o n d  a b o u t  t w o  k i l o m e t r e s  n o r t h  
o f  R o b b e n  I s l a n d .  
S t r o n g  u p w e l l i n g  i s  c o m m o n  a t  O u d e k r a a l  p a r t i c u l a r l y  
i n  s u m m e r .  A s  a  r e s u l t ,  t h e  s t a t e  o f  t h e  w a t e r  r a n g e s  f r o m  
c o l d ,  c r y s t a l  c l e a r ,  n e w l y  u p w e l l e d  w a t e r  w i t h  l i t t l e  t r a c e  o f  
p h y t o p l a n k t o n ,  t o  w a r m e r ,  t u r b i d ,  a g e d  w a t e r  w i t h  d e n s e  p l a n k t o n  
b l o o m s .  A l t h o u g h  s t r o n g  s o u t h - e a s t e r l y  " b l o w s "  t y p i c a l l y  l a s t  
f o r  f o u r  t o  f i v e  d a y s  ( A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  1 9 8 0 ) ,  i n t e n s e  
u p w e l l i n g  m a y  c o n t i n u e  f o r  u p  t o  t w o  w e e k s  a s  l o n g  a s  t h e  
s o u t h - e a s t  w i n d  b l o w s  f o r  a  f e w  h o u r s  e a c h  d a y .  T h e  c l e a r ,  
c o l d  w a t e r  c o n s t a n t l y  b r o u g h t  t o  t h e  s u r f a c e  d u r i n g  u p w e l l i n g  
m o v e s  o f f s h o r e  b e f o r e  i t  h a s  a  c h a n c e  o f  b e i n g  c o l o n i z e d  b y  
p h y t o p l a n k t o n .  U n d e r  t h e s e  c o n d i t i o n s  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c -
t i o n  i s  n e g l i g i b l e .  A n  a d d i t i o n a l  s i t e  o f  s t u d y  w a s  t h e r e f o r e  
c h o s e n  a t  R o b b e n  I s l a n d .  T h i s  i s  n o t  a n  a c t i v e  u p w e l l i n g  
c e n t r e ,  a n d  t h u s  m e a s u r a b l e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  p h y t o p l a n k t o n  
a r e  f o u n d  m o r e  c o n s i s t e n t l y  t h a n  a t  O u d e k r a a l .  
2 . 2  L I G H T  
T h e  e u p h o t i c  z o n e  i s  c o m m o n l y  k n o w n  a s  t h a t  p a r t  o f  
t h e  o c e a n  i n  w h i c h  t h e r e  i s  e n o u g h  l i g h t  f o r  a c t i v e  p h o t o -
s y n t h e s i s .  I n  p r a c t i c e  i t  i s  t a k e n  t o  b e  t h e  z o n e  f r o m  t h e  
o c e a n  s u r f a c e  t o  t h e  d e p t h  a t  w h i c h  1 %  o f  t h e  s u r f a c e  l i g h t  
p e n e t r a t e s  ( S t e e m a n  N i e l s e n  1 9 7 5 ) .  
T h e  d e p t h s  f r o m  w h i c h  
w a t e r  s a m p l e s  w e r e  t a k e n  f o r  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  
w e r e  b a s e d  o n  p e r c e n t a g e  l i g h t  l e v e l s  ( r a t h e r  t h a n  s t a n d a r d  
d e p t h s )  t o  e n s u r e  t h a t  m e a s u r e m e n t s  c o v e r e d  t h e  e n t i r e  
e u p h o t i c  z o n e .  
6 .  
L i g h t  w a s  m e a s u r e d  u s i n g  a  L a m d a  L I - 1 9 2 S  u n d e r w a t e r  
q u a n t u m  s e n s o r  a n d  a  L I - 1 9 0 S  ar~ospheric q u a n t u m  s e n s o r  a s  
r e c o m m e n d e d  b y  t h e  S C O R  W o r k i n g  G r o u p  1 5  ( S C O R  1 9 6 5 )  •  T h e  
s e n s o r s  m e a s u r e  r a d i a t i o n  i n  t h e  4 0 0  - 7 0 0  n m  b a n d  w h i c h  J  
a p p r o x i m a t e s  t h e  p h o t o s y n t h e t i c a l l y  a c t i v e  r a d i a t i o n  ( P A R )  u s e d  
b y  m a n y  a l g a e .  A s  p h o t o s y n t h e s i s  i s  a  p h o t o c h e m i c a l  r e a c t i o n ,  
P A R  i s  m e a s u r e d  i n  q u a n t a  a s  p E . m -
2
. s - l  ( 1  p E  o r  m i c r o e i n s t e i n  
~ 6 , 0 2  x  1 0
1 7  
q u a n t a )  i n  p r e f e r e n c e  t o  m e a s u r e m e n t s  o f  p o w e r  
s u c h  a s  J o u l e s  o r  W a t t s .  
T h e  d e p t h s  o f  t h e  r e q u i r e d  p e r c e n t a g e  l i g h t  l e v e l s  w e r e  
e s t i m a t e d  u s i n g  t h e  u n d e r w a t e r  s e n s o r  o r ,  i n  a  f e w  c a s e s ,  f r o m  
t h e  S e c c h i  d i s c  d e p t h ,  D ,  w h e r e  t h e  f o l l o w i n g  e q u a t i o n  w a s  
a p p l i e d  ( P o o l e  a n d  A t k i n s  1 9 2 9 )  :  
L  =  l n  ( I L / I  )  
0  
- k  
I L  i s  t h e  r e q u i r e d  p e r c e n t a g e  l i g h t ,  I
0  
i s  t h e  p e r c e n t a g e  
l i g h t  a t  0  m e t r e s  ( 1 0 0 % ) ,  k  i s  t h e  e x t i n c t i o n  c o e f f i c i e n t  
( k  =  1 . 7 / D ) ,  a n d  L i s  t h e  r e q u i r e d  d e p t h .  
I n c i d e n t  l i g h t  w a s  m o n i t o r e d  t h r o u g h o u t  m o s t  i n c u b a -
· t i o n  p e r i o d s  u s i n g  t h e  a t m o s p h e r i c  q u a n t u m  s e n s o r  c o u p l e d  t o  a  
L I - 5 0 0  I n t e g r a t o r .  R e a d i n g s  w e r e  t a k e n  e v e r y  h o u r .  
2 . 3  S A M P L I N G  
W a t e r  s a m p l e s  w e r e  d r a w n  f r o m  t h e  r e q u i r e d  d e p t h s  
u s i n g  5~ o r  7~ N a t i o n a l  I n s t i t u t e  f o r  O c e a n o g r a p h y  ( N I O )  
b o t t l e s ;  f o r  s o m e  s u r f a c e  s a m p l e s  a  p l a s t i c - b u c k e t  w a s  u s e d .  
S u b s a m p l e s  w e r e  t a k e n  f o r  s a l i n i t y ,  n u t r i e n t ,  c h l o r o p h y l l  ~, 
a n d  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a n a l y s e s .  A  b a t h y t h e r m o g r a p h  ( B T )  
t e m p e r a t u r e  p r o f i l e  w a s  r e c o r d e d .  
N I O  b o t t l e s  w e r e  p a i n t e d  b l a c k  t o  p r e v e n t  e x p o s i n g  
s u b s u r f a c e  s a m p l e s  t o  b r i g h t  s u n l i g h t  a s  t h e  s a m p l e s  w e r e  
w i n c h e d  o n  b o a r d .  S u b s a m p l e s  f o r  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e -
m e n t s  w e r e  d r a w n  ( i n  t h e  s h a d e )  i n t o  1 2 5  m t  g l a s s  r e a g e n t  
b o t t l e s  a n d  s t o r e d  i n  s m a l l  b l a c k  b a g s - a t  s e a  s u r f a c e  t e m p e r a -
t u r e s  u n t i l  t h e  i n c u b a t i o n  w a s  s t a r t e d .  
7 .  
2 . 4  P R I M A R Y  P R O D U C T I O N  
2 . 4 . 1  O x y g e n  m e t h o d  
F o r  t h e  o x y g e n  m e t h o d  ( G a a r d e r  a n d  G r a n  1 9 2 7 ) ,  s i x  
b o t t l e s ,  t w o  i n i t i a l  ( I ) ,  t w o  l i g h t  ( L ) ,  a n d  t w o  d a r k  ( D ) ,  w e r e  
f i l l e d  w i t h  w a t e r  t a k e n  f r o m  t h e  a p p r o p r i a t e  d e p t h .  T h e  
o x y g e n  i n  t h e  i n i t i a l  b o t t l e s  w a s  f i x e d  i m m e d i a t e l y .  T h e  
l i g h t  a n d  d a r k  b o t t l e s  w e r e  i n c u b a t e d  a t  t h e  r .e q u i r e d  l i g h t  
l e v e l s .  T h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  w a s  u s u a l l y  f o u r  h o u r s  b u t  
r a n g e d  f r o m  t h r e e  t o  s i x  h o u r s  d e p e n d i n g  o n  t h e  t i m e  t a k e n  f o r  
s a m p l e s  t o  b e c o m e  s a t u r a t e d  a s  s e e n  b y  t h e  f o r m a t i o n  o f  b u b b l e s .  
A t  t h e  e n d  o f  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d ,  t h e  o x y g e n  i n  t h e  p r o d u c -
t i o n  b o t t l e s  w a s  f i x e d  a n d  t h e  s a m p l e s  s t o r e d  u n d e r w a t e r  i n  t h e  
d a r k  u n t i l  t h e  o x y g e n  c o n t e n t  w a s  m e a s u r e d  b y  t h e  W i n k l e r  
t i t r a t i o n  m e t h o d .  T w o  5 0  ( o r  2 5 )  m~ a l i q u o t s  f r o m  e a c h  b o t t l e  
w e r e  t i t r a t e d  u s i n g  a  R a d i o m e t e r  A u t o b u r e t t e  ( M o d e l  A B U - 1 2 )  
a n d  t h e  a v e r a g e  v a l u e  u s e d  t o  c a l c u l a t e  t h e  o x y g e n  c o n c e n t r a t i o n  
i n  e a c h  b o t t l e .  
T h e  r a n g e  o f  p r o d u c t i o n  v a l u e s  w a s  e s t i m a t e d  u s i n g  
i n d i v i d u a l  r e p l i c a t e s .  
R e s p i r a t i o n  ( R )  a n d  n e t  ( N P )  a n d  g r o s s  ( G P )  p r o d u c t i o n  
i n  t e r m s  o f  m £  o
2
; t  p e r  i n c u b a t i o n  p e r i o d  w e r e  c a l c u l a t e d  a s  
f o l l o w s :  
R  =  I  - D  
N P  =  L  - I  
G P  =  L  - D  
w h e r e  I ,  D  a n d  L  r e p r e s e n t  t h e  o x y g e n  c o n c e n t r a t i o n s  i n  t h e  
i n i t i a l ,  d a r k  a n d  l i g h t  b o t t l e s  r e s p e c t i v e l y .  
T h e  o x y g e n  e v o l v e d  d u r i n g  p h o t o s y n t h e s i s  w a s  c o n v e r t e d  
t o  c a r b o n  a s s i m i l a t e d  b y  a s s u m i n g  t h a t  1  m t  - o x y g e n  e v o l v e d  
w a s  e q u i v a l e n t  t o  0 . 5 3 6  g  c a r b o n  a s s i m i l a t e d ,  a n d  b y  u s i n g  a  
p h o t o s y n t h e t i c  q u o t i e n t  ( P Q )  o f  1 . 2 .  T h e  o x y g e n  u s e d  d u r i n g  
r e s p i r a t i o n  w a s  c o n v e r t e d ,  _i n  t h e  s a m e  w a y ,  t o  c a r b o n  l o s t ,  
e x c e p t  t h a t  a  r e s p i r a t o r y  q u o t i e n t  o f  1 . 0  w a s  u s e d  ( S t r i c k l a n d  
1 9 6 0 ) ,  i . e .  
a n d  
2  . 4 . 2  
8 .  
C a r b o n  a s s i m i l a t e d  b y  p h o t o s y n t h e s i s  i n  m g  p e r  u n i t  
t i m e  =  m f  o
2  
e v o l v e d  i n  u n i t  t i m e  x  0 . 5 3 6  
P Q  
C a r b o n  l o s t  b y  r e s p i r a t i o n  i n  m g  p e r  u n i t  t i m e  
=  m t  o
2  
c o n s u m e d  i n  u n i t  t i m e  x  0 . 5 3 6  x  R Q .  
1 4  
C  m e t h o d  
F o r  t h e  
1 4
c  m e t h o d  ( m o d i f i e d  f r o m  S t r i c k l a n d  a n d  
P a r s o n s  1 9 7 2 )  t w o  l i g h t  b o t t l e s  a n d  o n e  d a r k  b o t t l e  w e r e  u s e d .  




w a s  a d d e d  t o  e a c h  s a m p l e .  
A f t e r  a  f o u r  ( o r  o c c a s i o n a l l y  t w o  t o  t h r e e )  h o u r  i n c u b a t i o n  
p e r i o d ,  p h o t o s y n t h e s i s  w a s  a r r e s t e d  b y  p l a c i n g  t h e  s a m p l e s  i n  
t h e  d a r k  a n d  f i l t e r i n g  t h e m  i m m e d i a t e l y  t o  r e m o v e  t h e  p h y t o -
p l a n k t o n  u s i n g  c e l l u l o s e  nit~ate f i l t e r s  ( p o r e  s i z e  0 . 4 5  p r o )  a t  
a  v a c u u m  o f  a p p r o x i m a t e l y  0 . 3  b a r .  T h e  f i l t e r s  w e r e  f u m e d  
w i t h  c o n c e n t r a t e d  H C l  f o r  o n e  h o u r  t o  r e m o v e  i n o r g a n i c  
1 4
c .  
A  P a c k a r d  P L  L i q u i d  S c i n t i l l a t i o n  C o u n t e r  w a s  u s e d  t o  m e a s u r e  
t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  s a m p l e s :  T h e  
1 4
c  t a k e n  u p  i n  t h e  d a r k  
b o t t l e  w a s  s U b t r a c t e d  f r o m  t h e  m e a n  u p t a k e  i n  t h e  t w o  l i g h t  
b o t t l e s  t o  g i v e  n e t  p h o t o s y n t h e t i c  u p t a k e  o f  
1 4
c .  
2 . 4 . 3  
I n c u b a t i o n  p e r i o d  
V a r i a t i o n  i n  i n c U b a t i o n  p e r i o d  ( t w o  a n d  a  h a l f  t o  s i x  
h o u r s ) ,  w h e n  u s i n g  t h e  o x y g e n  m e t h o d ,  w a s  a s s u m e d  t o  b e  o f  
.  - l i t t l e  c o n s e q u e n c e  b e c a u s e  M c A l l i s t e r  e t  s 1 .  ( 1 9 6 4 )  f o u n d  t h a t  
p r o d u c t i o n  r a t e s  m e a s u r e d  b y  o x y g e n  e v o l u t i o n  r e m a i n e d  c o n s t a n t  
1 4  
f o r  m a n y  h o u r s .  I n  c o n t r a s t ,  t h e y  f o u n d  t h a t  t h e  r a t e  o f  C  
u p t a k e  w i t h  t i m e  w a s  n o t  c o n s t a n t .  F o r  c u l t u r e s  o f  D u n a l i e l l a  
a n d  S k e l e t o n e m a  t h e  m e a n  r a t e  o f  u p t a k e  d e c r e a s e d  f o r  a b o u t  
t h e  f i r s t  t h r e e  t o  f i v e  h o u r s  a n d  t h e n  i n c r e a s e d  t o  a  f a i r l y  
s t e a d y  v a l u e .  V a r i a t i o n s  i n c r e a s e d  a t  l o w - l i g h t  i n t e n s i t i e s  
a n d  h i g h  n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s .  H o w e v e r ,  S a v i d g e  ( 1 9 7 8 )  
s h o w e d  t h a t  t h e  r a t e  o f  
1 4
c  u p t a k e  i n  s o m e  c a s e s  d e c r e a s e d  a f t e r  
t w o  h o u r s ,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  o p t i m u m  i n c u b a t i o n  p e r i o d  s h o u l d  
n o t  b e  g r e a t e r  t h a n  t w o  h o u r s .  T h u s  t h e  1 4 c  i n c u b a t i o n  p e r i o d s  
•  
9 .  
i n  t h i s  s t u d y  ( t w o  t o  f o u r  h o u r s )  m i g h t  u n d e r e s t i m a t e  t h e  p r o -
d u c t i o n  r a t e .  
2 . 4 . 4  
M e t h o d s  o f  i n c u b a t i o n  
W a t e r  s a m p l e s  w e r e  i n c u b a t e d  u s i n g  o n e  o f  t h r e e  m e t h o d s  
d e p e n d i n g  o n  t h e  e x p e r i m e n t  i n  q u e s t i o n .  
( i )  J n  s i t u  i n c u b a t i o n  
S a m p l e s  w e r e  s u s p e n d e d  i n  t h e  s e a  a t  t h e  d e p t h s  f r o m  
w h i c h  t h e y  w e r e  t a k e n .  
( i i )  S i m u l a t e d  i n  s i t u  i n c u b a t i o n  
S a m p l e s  w e r e  i n c u b a t e d  e i t h e r  o n  d e c k  i n  a  p e r s p e x  b o x  
t h r o u g h  w h i c h  s u r f a c e  w a t e r  w a s  a l l o w e d  t o  f l o w ,  o r  i n  h o l d e r s  
s u s p e n d e d  a t  t h e  s e a  s u r f a c e .  
T h e  i n t e n s i t y  o f  l i g h t  a t  t h e  
d e p t h s  f r o m  w h i c h  s a m p l e s  w e r e  d r a w n  ( 1 0 0 % ,  S O % ,  2 5 % ,  1 0 %  a n d  
1 % )  w a s  s i m u l a t e d  b y  u s i n g  l i g h t  b o t t l e s  c o a t e d  w i t h  a  s p e c -
t r a l l y  n e u t r a l  m i x t u r e  o f  c l e a r  v a r n i s h  a n d  b l a c k  p o l y e u r e t h a n e  
p a i n t .  T h e  r e q u i r e d  p e r c e n t a g e  t r a n s m i s s i o n  o f  l i g h t  w a s  
a t t a i n e d  b y  a l t e r i n g  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  p a i n t  a n d  v a r n i s h  i n  
t h e  m i x t u r e .  
( i i i )  C o n s t a n t  l i g h t  i n c u b a t o r  
S a m p l e s  w e r e  p l a c e d  i n  a n  i n c u b a t o r  t h r o u g h  w h i c h  
s u r f a c e  w a t e r  w a s  p u m p e d  t o  m a i n t a i n  i n  s i t u  t e m p e r a t u r e s .  T h e  
i n c u b a t i n g  s a m p l e s  w e r e  r o t a t e d  o n  a  v e r t i c a l  w h e e l  ( t o  e n s u r e  
a  u n i f o r m  l i g h t  f i e l d )  w i t h  a  4 0 0  W a t t  M e r c u r y  h a l i d e  l a m p  
p r o v i d i n g  a  m e a n  P A R  l e v e l  e q u i v a l e n t  t o  t h a t  a t  a b o u t  0 7 h 0 0  
- 2  - 1  
i n  s u m m e r  (  , . . . . . _ ,  1 9 0  p E  •  m  •  s  )  •  
2 . 5  C H E M I C A L  A N A L Y S E S  
S a l i n i t y  s a m p l e s  w e r e  s t o r e d  a t  r o o m  t e m p e r a t u r e  a n d  
a n a l y s e d  l a t e r  i n  t h e  l a b o r a t o r y  u s i n g  a n  i n d u c t i v e l y  c o u p l e d  
s a l i n o m e t e r .  
W a t e r  s a m p l e s  f o r  n u t r i e n t  a n a l y s i s  w e r e  s t o r e d  a t  
- 2 0 °  u n t i l  a n a l y s e d  o n  a  T e c h n i c o n  A u t o a n a l y s e r  a c c o r d i n g  t o  
t h e  m e t h o d s  o f  G r a s s h o f f  ( 1 9 6 5 )  f o r  s i l i c a t e ,  a n d  A r m s t r o n g  
e t  s l . ( l 9 6 7 )  a n d  S t r i c k l a n d  a n d  P a r s o n s  ( 1 9 7 2 )  f o r  p h o s p h a t e  
1 0 .  
a n d  n i t r a t e  ( i n c l u d i n g  n i t r i t e ) .  
O n e  l i t r e  o f  w a t e r  w a s  f i l t e r e d  a t  a  v a c u u m  o f  a p p r o x i -
m a t e l y  0 . 3  b a r  f o r  c h l o r o p h y l l  ~ d e t e r m i n a t i o n s .  W h e n  
c h l o r o p h y l l  a  l e v e l s  w e r e  l o w ,  t w o  l i t r e s  o f  w a t e r  w e r e  u s e d .  
T h e  w a t e r  s a m p l e s  w e r e  f i l t e r e d  t h r o u g h  M i l l i p o r e  m e m b r a n e  
f i l t e r s  ( 0 . 4 5  u r n  p o r e  s i z e )  o r  G F - C  f i l t e r s  c o a t e d  w i t h  M g c o
3  
b o t h  t o  i n c r e a s e  t h e  f i l t e r i n g  c a p a c i t y  o f  t h e  G F - C  f i l t e r  a n d  
t o  p r e v e n t  a c i d i f i c a t i o n  o f  t h e  c h l o r o p h y l l .  T h e  f i l t e r s  
w e r e  s t o r e d  i n  t h e  d a r k  a t  - 2 0 ° C  u n t i l  t h e y  w e r e  a n a l y s e d  
a b o u t  o n e  w e e k  l a t e r ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  S C O R - U N E S C O  m e t h o d  
( S t r i c k l a n d  &  P a r s o n s  1 9 7 2 )  .  
C H A P T E R  3  
T H E  E F F E C T  O F  B O T T L E  S I Z E  O N  P R I M A R Y  
P R O D U C T I O N  M E A S U R E M E N T S  
3 . 1  I N T R O D U C T I O N  
1 1 .  
I n  t h e  o p e n  o c e a n  a  d y n a m i c  e q u i l i b r i u m  i s  m a i n t a i n e d  
b e t w e e n  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  a n d  z o o p l a n k t o n  g r a z i n g .  I f  
t h e  g r a z i n g  e f f e c t  i s  r e m o v e d  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  c a n  b e  
m e a s u r e d  b y  i s o l a t i n g  a  v o l u m e  o f  w a t e r  a n d  s U b j e c t i n g  i t  t o  
c o n d i t i o n s  s i m i l a r - t o  t h o s e  f r o m  w h e r e  i t  w a s  t a k e n  ( e . g .  
l i g h t ,  t e m p e r a t u r e ,  a g i t a t i o n ,  etc ~ ) ( S h e l d o n  e t  a L  1 9 7 3 ) .  
A l t h o u g h  s u c h  a  s t a t e  o f  d y n a m i c  e q u i l i b r i u m  i s  s e l d o m  f o u n d  
i n  t h e  h i g h l y  p r o d u c t i v e  b u t  u n s t a b l e  u p w e l l i n g  a r e a  o f f  t h e  
C a p e  P e n i n s u l a ,  t h e  g r a z i n g  e f f e c t  o f  z o o p l a n k t o n  s h o u l d  
i d e a l l y  b e  r e m o v e d  f o r  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s .  
S u t c l i f f e  e t  a l .  ( 1 9 7 0 )  u s e d  a  s c r e e n  t o  r e m o v e  p a r -
t i c l e s  g r e a t e r  t h a n  2 0 0  p m ,  a s s u m i n g  t h e s e  t o  b e  z o o p l a n k t e r s  
b u t  f o u n d  t h a t  s o m e t i m e s  t h e  p h y t o p l a n k t o n  t h a t  p a s s e d  t h r o u g h  
t h e  s c r e e n  g r e w  a n d  o t h e r  t i m e s  i t  d i d  n o t .  E v i d e n t l y  
p h y t o p l a n k t o n  c e l l s  a n d  c h a i n s  c o u l d  b e  d a m a g e d  o r  e v e n  r e t a i n e d  
b y  t h e  m e s h  a n d ,  m o r e o v e r ,  s m a l l  z o o p l a n k t e r s  c o u l d  p a s s  t h r o u g h  
i t .  
S h e l d o n  e t  ~- ( 1 9 7 3 )  s u g g e s t e d  t h a t  i n s t e a d  o f  
s c r e e n i n g ,  o n e  s h o u l d  i s o l a t e  · a  s m a l l  v o l u m e  o f  w a t e r  b e c a u s e  
t h e  p r o b a b i l i t y  o f  i n c l u d i n g  a  z o o p l a n k t e r  i n  a  s m a l l  s a m p l e  
i s  l e s s  t h a n  i f  o n e  u s e d  a  l a r g e  v o l u m e  o f  w a t e r .  T h e y  f o u n d  
t h a t  t h e  r a t e  o f  p a r t i c l e  p r o d u c t i o n  i n c r e a s e d  r a p i d l y  w i t h  a  
d e c r e a s e  i n  t h e  s i z e  o f  t h e  i n c u b a t i o n  b o t t l e  a n d  a t t r i b u t e d  
t h i s  t o  t h e  e l i m i n a t i o n  o f  g r a z e r s  r a t h e r  t h a n  t o  i n c r e a s e d  
b a c t e r i a l  p r o d u c t i o n ,  b e c a u s e  g r o w t h  t o o k  p l a c e  a t  a  r e l a t i -
v e l y  l a r g e  p a r t i c l e  s i z e .  T h e  s i z e  o f  t h e  b o t t l e  m i g h t  
t h e r e f o r e  d e p e n d  o n  z o o p l a n k t o n  d e n s i t y .  B o t t l e s  u s e d  b y  
d i f f e r e n t  i n s t i t u t e s  v a r y  f r o m  2 5  t o  3 0 0  m t  i n  v o l u m e .  
T h e  p r e s e n t  s t u d y  i s  a i m e d  a t  m e a s u r i n g  t h e  e f f e c t  o f  
b o t t l e  s i z e  o n  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  i n  t h e  c o a s t a l  
w a t e r s  o f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a .  
1 2 .  
T A B L E  3 . 2  
Z o o p l a n k t o n  s p e c i e s ,  n u m b e r s  a n d  d e n s i t i e s  i n  s u r f a c e  w a t e r s .  
E x p e r i -
V o l u m e  
A n i m a l s  
S p e c i e s  
N u m b e r  
T o t a l  f i l t e r e d  
p e r  
m e n t  
( l i t r e )  
l i t r e  
3  
Centro2~ge§ b r a c h i a t u §  
2  
2  5 0 0  
o . o  
4  
O i t h o n a  l m  
9  
P a r a c a l a n u §  p a r v u s  
4  
P . c r a s s i r o s t r i s  
1  1 4  2 0 0  
0 . 1  
( C o p e p o d  n a u p l i i )  ( 2 0 )  
5  
C , b r a c h i a t u s  
9 4  
O i t h o n a  § E  5  
P . c r a s s i r o s t r i s  
1  1 0 0  
2 0 0  
0 . 5  
( C o p e p o d  n a u p l i i )  { 2 0 )  
8  
O i t h o n a  ~ 
2 7 1  
P . p a r v u s  
3  
O n c a e a  s p .  
1  
Calanid~uvenile 5  2 8 0  
2 0 0  1 . 4  
( C o p e p o d  n a u p l i i )  
( 8 0 9 )  
9  C . b r a c h i a t u §  
1 3 5  
O i t h o n a  ~ 1 3 2  
P . p a r v u s  3 0  
O n c a e a  ~ 
9  
C t e n o c a l a n u s  ~ 
" 4  
C l a u s o c a l a n u s  ~ 3 0  
M i c r o s t e l l a  ~ 3  
C a l a n i d  j u v e n i l e  1 5 3  
U n r e c o g n i z a b l e  
1 6 7  6 6 3  
2 0 0  
3 . 3  
( C o p e p o d  n a u p l i i )  
{ 2 6 6 0 )  
1 0  
N o  c o u n t s  
1 1  
C . b r a c h i a t u §  
3 1  
O i t h o n a  . § ! >  
6 5  
P~parvus 1 9  
P . c r a s s i r o s t r i s  1  
P a r a c a r t i a  a f r i c a n a  1  
C a l a n i d  j u v e n i l e  
1 1  
U n r e c o g n i z a b l e  8  
1 3 6  
2 0 0  
0 . 7  
( C o p e p o d  n a u p l i i )  
( 4 5 1 )  
1 2  
C . b r a c h i a t u s  
1 1 8  
O i t h o n a  ~ 
5 1 7  
P . p a r v u s  
1 0 4  
P . c r a s s i r o s t r i s  
6  
C a l a n o i d e s  c a r i n a t u s  
1 3  
C 1 a ' . l s o c a l a n u s  ~ 
1  
O n c a e a  ~ 
1  
C a l a n i d  j u v e n i l e  
6 0  
U n r e c o g n i z a b l e  
· 1  
8 2 1  
2 0 0  
4 . 1  
( C o p e p o d  n a u p l i i )  
( 1 8 1 1 )  
1 3  
N o  c o u n t s  
1 9  
C .  b r a c h  i a t u s  
7 3 " 0  
O i t h o n a  ~ 
1 9 5  
P . p a r v u s  
1 4 8  
P . c r a s s i r o s t r i s  
1 8  
C l a u s o c a l a n u s  ~ 
9  
N a n n o c a l a n u s   
8  
P a r a c a r t i a  a f r i c a n a  
7 5  
C a 1 a n i d  j u v e n i l e s  
2 7  
U n r e c o g n i z a b l e  
7 2  
1 2 8 2  
2 0 0  
6 . 4  
( C o p e p o d  n a u p l i i )  
( 4 3 )  
1 3 .  
3 o 2  . P R O C E D U R E  
W a t e r  d r a w n  f r o m  t h e  s e a  s u r f a c e  u s i n g  e i t h e r  a  p l a s t i c  
b u c k e t  o r  N I O  b o t t l e  w a s  m i x e d  i n  a  l a r g e  c o n t a i n e r .  T h e  
o x y g e n  m e t h o d  w a s  u s e d  t o  m e a s u r e  p r i m a r y  p r o d u c t i o n .  S u b -
s a m p l e s  w e r e  s i p h o n e d  i n t o  t w o  l i g h t  a n d  t w o  d a r k  1 0 0 0  m R ,  
5 0 0  m~, 2 5 0  m t ,  1 2 5  m~ a n d  6 0  m~ i n c u b a t i o n  b o t t l e s .  A n  
i n i t i a l  b o t t l e  w a s  d r a w n  b e f o r e  a n d  a f t e r  e a c h  s e t  o f  i n c u b a -
t i o n  b o t t l e s  w a s  f i l l e d .  
T h e  e f f e c t  o f  t h e  s i z e  o f  t h e  i n c u b a t i o n  b o t t l e s  o n  
g r o s s  p r o d u c t i o n  w a s  i n v e s t i g a t e d - u s i n g  t h e  n o n - p a r a m e t r i c  
W i l c o x o n  s i g n e d - r a n k s  t e s t  ( D i x o n ,  1 9 7 7 ) .  
Z o o p l a n k t o n  d e n s i t i e s  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  w e r e  e s t a b l i s h e d  
b y  p u m p i n g  e i t h e r  2 0 0  o r  5 0 0  l i t r e s  o f  w a t e r  from . just ~ below t h e  
s u r f a c e ,  u s i n g  a  p u m p  w i t h  a n  i n l e t  d i a m e t e r  o f  7 . 6  e m .  T h e  
w a t e r  w a s  c a s c a d e d  t h r o u g h  2 0 0  p m  a n d  3 7  p m  m e s h  n e t s .  B o t h  
f r a c t i o n s  w e r e  r e t a i n e d  f o r  i d e n t i f y i n g  a n d  c o u n t i n g  z o o p l a n k t o n .  
3 . 3  R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  
I n  t h e  1 9  e x p e r i m e n t s  c o n d u c t e d ,  p h y t o p l a n k t o n  b i o m a s s  
- 3  
r a n g e d  f r o m  0  t o  2 0  m g . C h l l  . s . m  •  I n  o n l y  t e n  e x p e r i m e n t s  
( A p p e n d i x  1 )  w e r e  g r o s s  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  w i t h i n  t h e  
l i m i t s  o f  p r e c i s i o n  o f  t h e  o x y g e n  m e t h o d .  O f  t h e s e ,  n o  s i g n i -
f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  g r o s s  p r o d u c t i o n  w e r e  f o u n d  a m o n g  t h e  
1 0 0 0  m l ,  5 0 0  m~, 2 5 0  m t  a n d  125m~ i n c u b a t i o n  b o t t l e s  ( T a b l e  3 . 1 ) .  
T h i s  a g r e e s  w i t h  f i n d i n g s  p u b l i s h e d  b y  U N E S C O  ( 1 9 7 3 ) .  
H o w e v e r ,  g r o s s  p r o d u c t i o n  i n  t h e  6 0  m t b o t t l e s  w a s  
s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  ( p r o b .  <  5 % )  t h a n  i n  t h e  o t h e r  b o t t l e  s i z e s .  
T h e  r a t e  o f  p r o d u c t i o n  d i d  n o t  i n c r e a s e  w i t h  a  d e c r e a s e  i n  
b o t t l e  s i z e - a s  w a s  f o u n d  b y  S h e l d o n  e t  . s l - ( 1 9 7 3 ) .  
Z o o p l a n k t o n  s p e c i e s  a n d  n u m b e r s  a r e  l i s t e d  i n  T a b l e  
3 . 2 .  M o s t  o f  t h e  s p e c i e s  a r e  e i t h e r  h e r b i v o r o u s  o r  o m n i v o r o u s  
( L a z a r u s  1 9 7 5 )  .  
Z o o p l a n k t o n  d e n s i t i e s  a t  t h e  s u r f a c e  r a n g e d  b e t w e e n  0  
a n d  6 . 4  a n i m a l s  p e r  l i t r e .  L a r g e  n u m b e r s  o f  v e r y  s m a l l  c o p e p o d  
n a u p l i i  w e r e  r e t a i n e d  b y  t h e  3 7  p r o  m e s h  n e t .  T h e s e  w e r e  n o t  
i n c l u d e d  i n  t h e  d e n s i t y  e s t i m a t e s .  W P - 2  n e t  ( 2 0 0  y m  m e s h )  
s a m p l e s  c o l l e c t e d  5  k m  o f f  D u i k e r  P o i n t  i n  m i d s u m m e r  i n  1 9 6 9  
1 4 .  
( H u t c h i n g s  1 9 7 9 )  indepen~ently e s t i m a t e d  z o o p l a n k t o n  d e n s i t i e s  
a t  b e t w e e n  0 . 2  a n d  3 . 5  a n i m a l s  p e r  l i t r e .  T h e s e  e s t i m a t e s  
a r e  l o w e r  b e c a u s e  o n l y  a  2 0 0  p m  m e s h  n e t  w a s  u s e d .  A t  t h e  
m a x i m u m  d e n s i t y  e n c o u n t e r e d  ( 6 . 4  a n i m a l s  p e r  l i t r e  i n  e x p e r i -
m e n t  1 9 ) ,  t h e  c h a n c e  o f  a  z o o p l a n k t e r  o c c u r r i n g  i n  a  1 0 0 0  m t  
i n c u b a t i o n  b o t t l e  i s  h i g h .  H o w e v e r ,  o x y g e n  l e v e l s  g a v e  n o  
i n d i c a t i o n  o f  t h e  p r e s e n c e  o f  z o o p l a n k t o n  i n  t h e  i n c u b a t i o n  
b o t t l e s .  
T A B L E  3 . 1  
B O T T L E  S I Z E  
1 0 0 0  m t  
5 0 0  m £ ,  
2 5 0  m L  
1 2 5  m Q .  
6 0  m L  
A  c o m p a r i s o n  o f  g r o s s  p r o d u c t i o n  a s  m e a s u r e d  i n  
f i v e  d i f f e r e n t  s i z e d  i n c u b a t i o n  b o t t l e s  u s i n g  t h e  
W i l c o x o n  s i g n e d  r a n k s  t e s t .  ( *  =  d i f f e r e n t  a t  a  
l e v e l  o f  significance~5%, N S  = n o t  s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r e n t )  •  
1 0 0  m t  
5 0 0  m Q ,  
2 5 0  m t  1 2 5  m Q . .  6 0  m~ 
N S  
N S  N S  
N S  N S  N S  
*  *  
*  *  
I n  e x p e r i m e n t  1 1 ,  h o w e v e r ,  a  z o o p l a n k t e r  w a s  n o t i c e d  
i n  a  5 0 0  m~ l i g h t  b o t t l e .  G r o s s  p r o d u c t i o n  c a l c u l a t e d  u s i n g  
t h i s  b o t t l e  w a s  8 0 %  l e s s  t h a n  i n  t h e  o t h e r  ( A p p e n d i x  1 )  •  T h i s  
c o n f i r m s  t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  z o o p l a n k t o n  i n  a n  i n c u b a t i o n  
b o t t l e  c a n , b y  r e s p i r a t i o n  a n d  g r a z i n g ,  c a u s e  a n  u n d e r e s t i m a t i o n  
o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n .  N o  m a r k e d  d i f f e r e n c e s  i n  g r o s s  p r o d u c -
t i o n  i n  t h e  d u p l i c a t e  l i g h t  b o t t l e s  w e r e  o b s e r v e d  i n  o t h e r  
c a s e s ,  d e s p i t e  f a i r l y  h i g h  z o o p l a n k t o n  d e n s i t i e s  ( T a b l e  3 . 2 ) .  
T h i s  m a y  b e  d u e  t o  t h e  d i f f e r e n c e  i n  m e t h o d s  o f  s a m p l i n g  f o r  
z o o p l a n k t o n  a n d  f o r  w a t e r  f o r  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s .  
Z o o p l a n k t o n  p r o b a b l y  h a v e  l e s s  c h a n c e  o f  a v o i d i n g  t h e  e n d  o f  
a  p i p e  d r a w i n g  w a t e r  a t  a  r a t e  o f  1 0 0  l i t r e s  p e r  m i n u t e ,  t h a n  
t h e y  w o u l d  a  b u c k e t  o r  N I O  b o t t l e .  C o n s e q u e n t l y  z o o p l a n k t o n  
d e n s i t i e s  a s  e s t i m a t e d  b y  t h e  p u m p  a r e  p r o b a b l y  g r e a t e r  t h a n  
t h o s e  o b t a i n e d  b y  s a m p l i n g  w i t h  a  b u c k e t  o r  N I O  b o t t l e .  U s i n g  
t h e  l a t t e r  s a m p l e r s  o n e  a p p a r e n t l y  e x c l u d e s  a  l a r g e  p r o p o r t i o n  
1 5 .  
o f  t h e  z o o p l a n k t o n .  
E v e n  t h o u g h  t h e r e  a r e  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  
p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  i n  t h e  1 0 0 0  m £ ,  5 0 0  m f ,  2 5 0  m~ a h d  1 2 5  m~ 
b o t t l e s ,  i t  i s  e x p e d i e n t  t o  u s e  t h e  s m a l l e s t  b o t t l e  f o r  e a s e  
o f  h a n d l i n g  a n d  f o r  t h e  r e a s o n s  m e n t i o n e d  p r e v i o u s l y .  T h e  
r e l a t i v e l y  l o w e r  e s t i m a t e  o f  g r o s s  p r o d u c t i o n  i n  t h e  6 0  m t  
b o t t l e  a p p e a r s  n o t  t o  b e  r e l a t e d  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  z o o p l a n k -
t o n  a n d  r e m a i n s  u n e x p l a i n e d .  
L . .  
1 6 .  
C H A P T E R  4  
T H E  E F F E C T  O F  T E M P O R A R Y  E X P O S U R E  T O  S U R F A C E  I R R A D I A N C E  
4 . 1  I N T R O D U C T I O N  
I t  i s  w e l l  k n o w n  t h a t  l i g h t  i n t e n s i t y  a f f e c t s  t h e  
p h o t o s y n t h e t i c  r a t e  o f  m a r i n e  p h y t o p l a n k t o n .  T h e  p h o t o s y n t h e -
s i s / l i g h t  ( P .  v s . - I )  c u r v e  ( F i g .  4 . 1 )  r e f l e c t s  t h e  g e n e r a l  
r e s p o n s e  o f  p h y t o p l a n k t o n  t o  a n  i n c r e a s e  i n  l i g h t  i n t e n s i t y .  
P h o t o s y n t h e s i s  i n c r e a s e s  l i n e a r l y  w i t h  i n c r e a s i n g  l i g h t  i n t e n -
s i t y  b u t  p h y t o p l a n k t o n  b e c o m e  l i g h t - s a t u r a · t e d  a n d  t h e  c u r v e  
f l a t t e n s  o u t  a t  a n  a s y m p t o t i c  v a l u e ,  P  •  F u r t h e r  i n c r e a s e  
m a x  
i n  l i g h t  i n t e n s i t y  e v e n t u a l l y  r e s u l t s  i n  a  d e c r e a s e  i n  t h e  
p h o t o s y n t h e t i c  r a t e .  T h i s  p h o t o - i n h i b i t i o n  h a s  b e e n  a t t r i b u t e d  
t o  v a r i o u s  f a c t o r s  i n c l u d i n g  e n z y m e  i n a c t i v a t i o n ,  l i g h t  d a m a g e  
t o  e i t h e r  l i g h t  o r  d a r k  r e a c t i o n s  a n d  p h o t o r e s p i r a t i o n  ( H a r r i s  
a n d  P i c c i n i n  1 9 7 7 ) .  G e n e r a l i z a t i o n s  r e g a r d i n g  p h o t o s y n t h e s i s -
r a t e  d e p r e s s i o n s  a t  h i g h  l i g h t  i n t e n s i t i e s  a r e  d i f f i c u l t - b e c a u s e  
t h e  r a · t e  d e p e n d s  o n  e x p e r i m e n t  d u r a t i o n ,  a d a p t a t i o n  t i m e ,  
t e m p e r a t u r e ,  l i g h . t  s p e c t r a l  c o m p o s i t i o n ,  e t c .  ( F i n e n k o  1 9 7 8 )  o  
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L I G H T  I N T E N S I T Y  ( I )  
Diagr&~atic . photosynthetic/light ( P .  v s .  I )  
r e l a t i o n s h i p .  P  .  =  p h o t o s v n t h e t i c  m a x i m U m  
m a x  -
( a f t e r  P a r s o n s  ~ . a _ : t . _ .  1 ' 9 7 7 )  •  
1 7 .  
A  p r a c t i c a l  p r o b l e m  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p h e n o m e n o n  o f  
p h o t o - i n h i b i t i o n  i s  t h a t  o f  e x p o s u r e  o f  d e e p  w a t e r  s a m p l e s  
( u s e d  f o r  p h o t o s y n t h e t i c  m e a s u r e m e n t s  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e )  t o  
s u r f a c e  l i g h t  l e v e l s  d u r i n g  m a n i p u l a t i o n  o n  d e c k .  L i g h t  l e v e l s  
- 2  - 1  
m a y  r e a c h  2 0 0 0 . t o  3 0 0 0  - p E . m  . s  a t  n o o n  i n  s u m m e r  o f f  C a p e  
T o w n .  T h u s  p h y t o p l a n k t o n  f r o m  t h e  1 %  l i g h t  d e p t h  a r e  e x p o s e d  
t o  s e v e r a l  t i m e s  m o r e  l i g h t  i n  a  f e w  m i n u t e s  t h a n  t h e y  a r e  o v e r  
t h e  w h o l e  d a y  u n d e r  n o r m a l  c o n d i t i o n s . .  A l t h o u g h  p r e c a u t i o n s  
a r e  n o r m a l l y  t a k e n  t o  s h a d e  w a t e r  s a m p l e s  f r o m  t h e  l i g h t  a t  
t h e  s u r f a c e ,  t h e y  a r e  i n e v i t a b l y  e x p o s e d  w h e n  l o w e r e d  f r o m  a  
s h i p  f o r  i n  ~-incubation. 
D y s o n .  e t  . r u : .  • .  ( 1 9 6 5 )  . .  a n d  W a t t  ( 1 9 6 5 )  i n d e p e n d e n t l y  
d e v i s e d  i n c u b a t i o n  s y s t e m s  t o  a v o i d  t h i s  p r o b l e m .  S a m p l e  
b o t t l e s  w e r e  f i l l e d ,  a u t o m a t i c a l l y  i n n o c u l a t e d  w i t h  
1 4
c ,  a n d  
a l l o w e d  t o  i n c u b a t e  in~, t h e r e b y - n o t  b e i n g  e x p o s e d  t o  s u r -
f a c e  l i g h t  p r i o r  t o - i n c u b a t i o n .  A  p r o b l e m  w i t h  t h i s  m e t h o d  
i s  t h a t  a n o t h e r  s a m p l e r  h a s  t o  b e  u s e d  t o  r e t r i e v e  w a t e r  
s a m p l e s  f o r  m e a s u r i n g  t h e  u s u a l  a c c e s s o r y  p a r a m e t e r s  ( e . g .  
c h l o r o p h y l l  , a ,  n u t r i e n t s ,  o x y g e n )  •  D u e  t o  " p a t c h i n e s s  
1 1  
i n  
p h y t o p l a n k t o n  d i s t r i b u t i o n  o n e  c o u l d  n o t  b e  s u r e - o f  s a m p l i n g  
t h e  s a m e  " p a t c h "  a n d .  f o r  t h i s  r e a s o n  D y s o n  ~ . 2 J . . .  ( 1 9 6 5 )  d i s -
c o n t i n u e d  t h e  m e t h o d .  
T h e r e  a r e  s o m e  i n c o n s i s t e n c i e s  i n  t h e  l i t e r a t u r e  c o n -
c e r n i n g  l i g h t  i n t e n s i t y  a n d  t h e  p e r i o d  o f  e x p o s u r e  n e c e s s a r y  
f o r  p h o t o - i n h i b i t i o n  t o  t a k e  e f f e c t .  G o l d m a n  ~ s l .  ( 1 9 6 3 )  
f o u n d  t h a t . a f t e r  s t o r i n g  l a k e  w a t e r  u n d e r  d i m  l i g h t  ( 5 0  ft-c~ 
- 2  - 1  (  0  )  .  
3  o  5  p E  . m  •  s  )  a n d  l o w  t e m p e r a t u r e  4  C  u  a n d  t h e n  e x p o s  ~ng 
i t  t o  d i r e c t  s u n l i g h t  f o r  5 .  m i n u t e s ,  ·
1 4
c ·  a s s i m i l a t i o n  w a s  
r e d u c e d  b y  b e t w e e n  1 7 %  a n d  3 1 % .  I t  t o o k  a b o u t  4  h o u r s  f o r  
t h e  w a t e r  t o  r e c o v e r  t o  t h e  s a m e  l e v e l  a s  t h a t  o f  t h e  c o n t r o l  
s a m p l e s .  E x p o s u r e  t o  d i r e c t  s u n l i g h t  f o r  o n e  h o u r  i n c r e a s e d  
t h e  r e c o v e r y  t i m e  t o  2 0  h o u r s  a n d  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  r e c o v e r y  
t i m e  w a s  a  f u n c t i o n  o f  t h e - e x p o s u r e  p e r i o d . -
O n  t h e  o t h e r  h a n d ,  T a k a h a s h i  ~ ~- ( 1 9 7 1 )  f o u n d  t h a t  
p h o t o - i n h i b i t i o n  w a s  n o t  g e n e r a l l y  o b s e r v e d  o v e r  s h o r t  p e r i o d s  
( e . g .  1 0  m i n u t e s )  b u t  m i g h t  b e  c a u s e d  b y  l o n g e r  e x p o s u r e s  a n d  
i n c r e a s e  i n  m a g n i t u d e  ~ith t i m e .  
1 8 .  
F a l k o w s k i  a n d  O w e n s  ( 1 9 7 8 ) .  f o u n d  t h a t  f o r  6  s p e c i e s  
o f  p h y t o p l a n k t o n , .  i n h i b i t i o n  o f  o x y g e n  p r o d u c t i o n  c o m m e n c e d  
a f t e r  o n l y  6  m i n u t e s . e x p o s u r e . t o . l i g h t  l e v e l s  r a n g i n g  b e t w e e n  




a n d  t h a t  i n h i b i t i o n  w a s  c o m p l e t e l y  
r e v e r s i b l e .  - T h e s e  e x p e r i m e n t s  w e r e  d o n e  w i t h  c u l t u r e s  g r o w n  
- 2  - 1  
a t  2 5 0  p E . m  . s  •  H a d  t h e  s t o c k  c u l t u r e s  b e e n  a c c l i m a t i z e d  
t o  a  d i f f e r e n t  l i g h t  l e v e l ,  t h e - l i g h t  i n t e n s i t y  a t  w h i c h  i n h i -
b i t i o n  o c c u r r e d  m a y  h a v e  been -different~ I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  
t h e  l i g h t  i n t e n s i t y  u s e d  b y  T a k a h a s h i  w a s  n o t  h i g h  e n o u g h  t o  
c a u s e  i n h i b i t i o n  a f t e r  s h o r t .  e x p o s u r e s .  D o t y  ~ , a l .  ( 1 9 6 5 )  
f o u n d  t h a t  e x p o s i n g  n a t u r a l  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  t o  b r i g h t  
s u n l i g h t  f o r  e v e n  a  f e w  m i n u t e s  c a u s e d  a  s t r o n g  d e p r e s s i o n  i n  
p h o t o s y n t h e t i c  r a t e s .  
T h e  p r e s e n t  e x p e r i m e n t  w a s - d e s i g n e d  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  
e f f e c t  o f  s u r f a c e  l i g h t  i n t e n s i t i e s ,  n o r m a l l y  e n c o u n t e r e d  d u r i n g  
s a m p l i n g ,  o n  p h y t o p l a n k t o n  p h o t o s y n t h e t i c  r a t e s  i n  t h e  e u p h o t i c  
z o n e  o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a .  
4 . 2  P R O C E D U R E  
W a t e r  s a m p l e s  w e r e  t a k e n  f r o m  a  s e r i e s  o f  d e p t h s  
r a n g i n g  f r o m  t h e  s u r f a c e  t o  t h e  b o t t o m  o f  t h e  e u p h o t i c  z o n e .  
O w i n g  t o  p r o b l e m s  w i t h  t h e  l i g h t  m e t e r i n g  s y s t e m ,  l i g h t  d e p t h s  
w e r e  c a l c u l a t e d  o n l y  a p p r o x i m a t e l y  a t  t h e  t i m e  o f  m e a s u r e m e n t  
a n d  c o r r e c t i o n s  w e r e  m a d e  l a t e r .  
C o n s e q u e n t l y  p e r c e n t a g e  
l i g h t  l e v e l s  w e r e  g r o u p e d  i n t o . t h e  f o l l o w i n g  c l a s s e s :  
1 0 0 %  
" " ' 4 3 %  
~22% 
I ' V  8  ~4% 
" " ' o . 8 %  
( 3 0 - 5 7 % )  ~ 
( 1 8 - 2 8 % ) ;  
(  3 - 1 3 % )  ,  a n d  
( 0 . 4 - 1 . 4 % ) .  
T h e  o x y g e n  m e t h o d  w a s  u s e d .  f o r  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  
m e a s u r e m e n t s  e x c e p t  f o r  e x p e r i m e n t  3  w h e n  t h e  ~
4
c m e t h o d  w a s  
u s e d .  I n s t e a d  o f  t h e  u s u a l  t w o  l i g h t  b o t t l e s ,  t h e r e  w e r e  s i x  
f o r  e a c h  i n c u b a t i o n  l e v e l .  .  . T w o  w e r e  c o m p l e t e l y  u n p r o t e c t e d  
( i . e .  e x p o s e d  t o  s u r f a c e  i r r a d i a n c e  f r o m  t h e  t i m e  t h e  s a m p l e s  
w e r e  t a k e n  u n t i l  t h e y  w e r e  s u s p e n d e d  i n  t h e  s e a  f o r  j . _ n  ~'ld 
i n c u b a t i o n > . .  _  T w o  m o r e .  w e r e  s e m i - p r o t e c t e d .  ( i o e .  p l a c e d  i n  
s m a l l  b l a c k  b a g s  w h i c h  w e r e  r e m o v e d  i m m e d i a t e l y  b e f o r e  t h e  
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F i g .  4 . 2  
E X N I I M I N T  . . . . . .  
I P H C I ! N T A O I  L I O H T I  
T h e  e f f e c t  o f  e x p o s u r e  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  s a m p l e s  t o  
s u r f a c e  l i g h t  p r i o r  t o  i n c u b a t i o n  a t  t h e  1 0 0 % ,  ~43%, ~22%, 
A J 8 . 4 %  and~o.a% l i g h t  d e p t h s  i s  s h o w n .  I n t e g r a t e d  n e t  p r o -
d u c t i o n  e s t i m a t e s  a r e  a l s o  p r e s e n t e d .  S a m p l e s  w e r e  p r o t e c t e d  
{ P ) ,  s e m i p r o t e c t e d  { S )  o r  u n p r o t e c t e d  ( U )  f r o m  s u r f a c e  l i g h t  
{ s e e  t e x t ) .  E r r o r  b a r  i s  r a n g e  o f  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e .  
2 0 .  
b o t t l e s  w e r e  l o w e r e d  i n t o  t h e  sea)~ T h e  l a s t . t w o  w e r e  c o m -
p l e t e l y  p r o t e c t e d  f r o m  s u r f a c e  i r r a d i a n c e  ( i . e .  t h e  b l a c k  b a g s  
w e r e  t a k e n  o f f  b y  s c u b a  d i v e r s  i m m e d i a t e l y  t h e  b o t t l e s  r e a c h e d  
t h e i r  i n c U b a t i o n  d e p t h s  i n  t h e  s e a }  •  
T h e  n e t  p r o d u c t i o n  v a l u e s  o b t a i n e d  f r o m  t h e - p r o t e c t e d  
s a m p l e s  w e r e  a s s u m e d  t o  b e  t h e  t r u e  v a l u e s .  T h e  e x p e r i m e n t  w a s  
r e p l i c a t e d  t h i r t e e n  t i m e s  u n d e r  a  w i d e  r a n g e  o f  c h l o r o p h y l l  a n d  
n u t r i e n t  l e v e l s .  
T h e  e f f e c t s  o f  t h e  t h r e e  c o n d i t i o n s  ( u n p r o t e c t e d ,  s e m i -
p r o t e c t e d  a n d  p r o t e c t e d }  o n  n e t  p r o d u c t i o n  w e r e  c o m p a r e d  s e p a r a -
t e l y  f o r  e a c h  r a n g e  o f  l i g h t  l e v e l s  u s i n g  t h e  W i l c o x o n  s i g n e d  
r a n k s  t e s t  ( D i x o n ,  1 9 7 7 }  •  T h e  o v e r a l l  e f f e c t  i n  t h e  e u p h o t i c  
z o n e  w a s  a s c e r t a i n e d  b y  c o m p a r i n g  i n t e g r a t e d  v a l u e s ,  i . e .  p r o -
d u c t i o n  p e r  s q u a r e  m e t r e .  P r o d u c t i o n  v a l u e s  f r o m  t h e  0 . 8 %  
l i g h t  l e v e l  w e r e  a l l  b e l o w  t h e  l i m i t s  o f  p r e c i s i o n  o f  t h e  
o x y g e n  m e t h o d  o f  m e a s u r i n g  p r o d u c t i o n  a n d ,  t h e r e f o r e ,  c o u l d  n o t  
b e  u s e d  i n  t h e  c o m p a r i s o n .  T h e  m e a n  0 . 8 %  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e  
f o r  e a c h  e x p e r i m e n t  w a s  u s e d  i n  t h e  c a l c u l a t i o n - o f  p r o d u c t i o n  
p e r  s q u a r e  m e t r e s  s o  a s  n o t  t o  b i a s  t h e  r e s u l t s .  
M e a n  S / P  ( s e m i - p r o t e c t e d / p r o t e c t e d } ,  U / P  ( u n p r o t e c t e d /  
p r o t e c t e d }  a n d  U / S  ( u n p r o t e c t e d / s e m i - p r o t e c t e d }  r a t i o s  w e r e  c a l -
c u l a t e d .  U n r e l i a b l e  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  o r  t h o s e  w h i c h  w e r e  
b e l o w  t h e  l i m i t s  o f  p r e c i s i o n  o f  t h e  m e t h o d  o f  m e a s u r i n g  p r o d u c -
t i o n  w e r e  m a r k e d  w i t h  a n  a s t e r i s k  a n d  w e r e  n o t  u s e d  i n  t h e  
c o m p u t a t i o n s .  
4 . 3  R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  
P r o d u c t i o n  e s t i m a t e s - u n d e r  t h e  t h r e e  c o n d i t i o n s  ( p r o -
t e c t e d ,  s e m i - p r o t e c t e d  a n d  u n p r o t e c t e d }  a r e  g i v e n  i n  F i g  4 . 2 .  
T a b l e  4 . 1  p r e s e n t s  t h e  m e a n  S / P ,  U / P  a n d  U / S  r a t i o s  a l o n g  w i t h  
t h e  r e s u l t s  o f  t h e  W i l c o x o n  s i g n e d  r a n k s  t e s t  w h i c h  c o m p a r e s  
n u m e r a t o r  a n d  d e n o m i n a t o r  v a l u e s .  
T A B L E  4 . 1  
%  
L i g h t  
1 0 0  
4 3  
2 2  
8 . 4  
0 . 8  
2 1 .  
R a t i o s  c o m p a r i n g  t h e  u n p r o t e c t e d  ( U ) ,  s e m i -
p r o t e c t e d  ( . S )  a n d  p r o t e c t e d  ( P )  n e t  p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s  a t  d i f f e r e n t  m e a n  l i g h t  i n t e n s i t i e s  ( s e e  
t e x t ) .  R e s u l t s  . o f  .t h e  W i l c o x o n  s i g n e d  r a n k s  t e s t  
c o m p a r i n g . n u m e r a t o r  a n d  d e n o m i n a t o r  v a l u e s - a r e  
g i v e n  i n  p a r e n t h e s i s - ( * *  =  p r o b a b i l i t y  ~1%, 
*  =  p r o b a b i l i t y  ~ 5 % ,  N S  =  n o t  s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r e n t ,  n  =  n u m b e r  o f  replicate~. 
S / P  U / S  U / S  
( P r o b )  
( P r o b )  ( P r o b )  
1 . 1 7  1 . 6 0  1 . 3 6  
*  
* *  
* *  
1 . 0 8  0 . 9 7  0 . 9 3  
( N S )  
( N S )  ( N S )  
O o 9 8  1 . 0 2  1 . 0 6  
( N S )  ( N S )  ( N S )  
0 . 8 4  0 . 8 5  1 . 1 0  
( N S )  
( * )  





1 0  
V a l u e s  b e l o w  t h e  l i m i t s  
o f  p r e c i -
s i o n  o f  t h e  m e t h o d o  
E u p h o t i c  z o n e  
0 . 9 5  0 . 9 5  
1 . 0 6  
1 1  
( N S )  ( N S )  ( N S )  
A t  t h e  l O O % . l i g h t  l e v e l  ( 0  m e t r e s )  s e m i - p r o t e c t e d  ( S )  
a n d  u n p r o t e c t e d  ( U )  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  
h i g h e r  t h a n  t h e  p r o t e c t e d  ( P )  o n e s ,  a n d  u n p r o t e c t e d  e s t i m a t e s  
w e r e  h i g h e r  t h a n  s e m i - p r o t e c t e d  o n e s .  
A t  t h e  4 3 %  a n d  2 2 %  
l i g h t  l e v e l s ,  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  w e r e  o b s e r v e d  a m o n g s t  
t h e  t h r e e  c o n d i t i o n s ,  w h e r e a s  a t  t h e  8 . 4 %  l e v e l  u n p r o t e c t e d  
w e r e  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  t h a n  p r o t e c t e d  e s t i m a t e s .  N o  s i g n i -
f i c a n t  d i f f e r e n c e s  w e r e  o b s e r v e d  a m o n g s t  i n t e g r a t e d  p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s o  
R e s u l t s  s h o w  t h a t  e x p o s i n g  w a t e r  s a m p l e s  t o  s u r f a c e  
i r r a d i a n c e  p r i o r  t o  t h e i r  i n c u b a t i o n  a t  t h e  c o r r e c t  l i g h t  l e v e l  
2 2 .  
a f f e c t s  p r o d u c t i o n  r a t e s .  i n  t w o  w a y s . .  I t  m a y  a c t  e i t h e r  t o  
s t i m u l a t e  p r o d u c t i o n  i n  p o p u l a t i o n s  a d a p t e d  t o  h i g h  l i g h t  
l e v e l s ,  o r  t o  i n h i b i t  p r o d u c t i o n  i n  p o p u l a t i o n s  c o n d i t i o n e d  t o  
l o w  l i g h t  l e v e l s .  
A t  t h e  1 0 0 %  l i g h t  l e v e l ,  e x p o s u r e  t o - s u r f a c e  i r r a d i a n c e  
m e r e l y  s e r v e d  t o  i n c r e a s e  t h e  i n c u b a t i o n  t i m e ,  t h e r e b y  e f f e c -
t i v e l y  i n c r e a s i n g  p r o d u c t i o n .  T h e  s l i g h t l y  l o n g e r  ( a t  m o s t  
f i v e  m i n u t e s )  i n c u b a t i o n  p e r i o d  o f  t h e  1 0 0 %  s e m i - p r o t e c t e d  
s a m p l e s  ( c o m p a r e d  w i t h  t h e  p r o t e c t e d  o n e s )  a p p e a r s  t o . b e  t o o  
b r i e f  t o  c a u s e  t h e  s i g n i f i c a n t  i n c r e a s e  i n  p r o d u c t i o n .  
A t  t h e  4 3 %  a n d  2 2 %  l i g h t  l e v e l s  t h e  i n c r e a s e  i n  p r o d u c -
t i o n  d u e  t o  i n c r e a s e d  l i g h t  w a s  p r o b a b l y  c o u n t e r e d  b y  t h e  
i n h i b i t o r y  e f f e c t ,  w i t h  t h e  r e s u l t  t h a t  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r -
e n c e s  w e r e  o b s e r v e d .  A t  t h e  8 . 4 %  l i g h t  l e v e l ,  h o w e v e r ,  t h e  
i n h i b i t o r y  e f f e c t  o u t - w e i g h e d  a n y  p o s s i b l e  i n c r e a s e  i n  p r o d u c -
t i o n  d u e  t o  i n c r e a s e d  l i g h t  s o  t h a t  t h e  u n p r o t e c t e d  r e s u l t  w a s  
l o w e r  t h a n  t h e  p r o t e c t e d .  E v e n  t h o u g h  t h e  s e m i - p r o t e c t e d  a n d  
p r o t e c t e d  v a l u e s  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t ,  t h e  m e a n  S / P  
r a t i o  ( 0 . 8 4 )  s u g g e s t s  t h a t  e v e n  t h e  r e l a t i v e l y  s h o r t  ( a p p r o x i -
m a t e l y  o n e  m i n u t e )  e x p o s u r e  t o  s u r f a c e  i r r a d i a n c e  m a y  h a v e  a n  
i n h i b i t o r y  e f f e c t  o n  p r o d u c t i o n .  T h e r e f o r e ,  t h e  p e r i o d  o f  
e x p o s u r e  t o  s u r f a c e  l i g h t  s h o u l d - b e  k e p t  a s  s h o r t  a s  p o s s i b l e .  
A t  t h e  0 . 8 %  l i g h t  l e v e l ,  o n e  w o u l d  e x p e c t  r e s u l t s  
s i m i l a r  t o  t h o s e  f o u n d  a t  t h e  8 . 4 %  l i g h t  l e v e l  b u t  t h e  o x y g e n  
m e t h o d  i s  n o t  s e n s i t i v e  e n o u g h  t o  d e t e c t  s i g n i f i c a n t  d i f f e r -
e n c e s  a t  s u c h  l o w  l e v e l s  o f  p r o d u c t i o n .  H o w e v e r ,  e v e n  i f  
t h e  m e t h o d  o f  m e a s u r e m e n t  w a s  m o r e  s e n s i t i v e ,  i t  i s  u n l i k e l y  
t h a t  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  p r o d u c t i o n  a t  t h e  b o t t o m  o f  t h e  
e u p h o t i c  z o n e  w o u l d  b e  l a r g e  e n o u g h  t o  c o n t r i b u t e  s i g n i f i -
c a n t l y  t o  t h e  t o t a l  p r o d u c t i o n  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e .  
N o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  w e r e  f o u n d  w i t h  i n t e g r a t e d  
p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s ;  a p p a r e n t l y  t h e  o v e r - e s t i m a t e s  n e a r  t h e  
s e a  s u r f a c e  c o m p e n s a t e  f o r  t h e  u n d e r e s t i m a t e s  d e e p e r  d o w n .  
W o r k  b y  P l a t t  ~ ~. ( i n  p r e s s )  o n  n a t u r a l  d i a t o m  
p o p u l a t i o n s  s u p p o r t s  t h e s e  f i n d i n g s ,  p a r t i c u l a r l y .  s i n c e  o . i a t o m s  
d o m i n a t e  i n  l o c a l  w a t e r s  ( S e a  F i s h e r i e s  I n s t i t u t e ,  u n p u b l i s h e d  
d a t a ) .  T h e i r  P  v s o  I  c u r v e s  s h o w  l i t t l e  i n h i b i t i o n  o n  s a m p l e s  
t a k e n  f r o m  t h e  s o %  l i g h t  l e v e l ,  b u t  i n t e n s e  i n h i b i t i o n  o n  t h o s e  
f r o m  t h e  1 %  l i g h t  l e v e l  t h u s  s u p p o r t i n g  t h e  w i d e l y  h e l d  v i e w  
2 3 .  
t h a t  t h e  l i g h t  h i s t o r y  o f . a  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n  p l a y s  a n  
i m p o r t a n t  r o l e  i n  t h e  r e s p o n s e  o f  p h y t o p l a n k t o n  t o  d i f f e r e n t  
l i g h t  l e v e l s .  
S a v i d g e  ( 1 9 7 9 )  d e m o n s t r a t e d  t h a t  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a -
t i o n s  f r o m  a  m i x e d  w a t e r  c o l u m n  s h o w - a  d i f f e r e n t  r e s p o n s e  t o  
t h o s e  f r o m  a  s t r a t i f i e d  w a t e r  c o l u m n .  I n  t h e  .f o r m e r ,  m i x i n g  
e n s u r e d  t h a t . t h e  l o n g  t e r m  l i g h t  h i s t o r i e s  o f  s a m p l e s  f r o m  
d i f f e r e n t  d e p t h s  w e r e  s i m i l a r ,  w i t h  t h e  r e s u l t  t h a t  P  v a l u e s  
m a x  
w e r e  c o m p a r a b l e .  I n  s t r a t i f i e d - w a t e r ,  . h o w e v e r ,  l i t t l e  m i x i n g  
o c c u r r e d  b e t w e e n  t h e  t w o  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  s e p a r a t e d  
b y  t h e  t h e r m o c l i n e .  
T h e  l i g h t  h i s t o r i e s  w e r e  c o n s i d e r a b l y  
d i f f e r e n t ,  t h e . s h a l l o w e r  p o p u l a t i o n  r e c e i v i n g  m o r e  l i g h t  t h a n  
t h e  d e e p e r  o n e .  . T h e  P  v s .  I  c u r v e  o f  s h a l l o w  s a m p l e s  t a k e n  i n  
t h e  l a t e  m o r n i n g  a n d  a f t e r n o o n  s h o w e d - n o  i n h i b i t i o n  a t  t h e  
h i g h e r  l i g h t  l e v e l s  ( l i n e a r  r e s p o n s e ) ,  w h e r e a s  s a m p l e s  f r o m  
· b e l o w  t h e  t h e r m o c l i n e  s h o w e d  a  d e f i n i t e  l e v e l l i n g  o f f  i n  t h e  
r a t e  o f  p h o t o s y n t h e s i s  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  
i n c u b a t i n g  l i g h t .  T h i s  s t r o n g l y  s u g g e s t s  t h a t  t h e  t w o  p o p u l a -
t i o n s  w e r e  c o n d i t i o n e d  t o  d i f f e r e n t  l i g h t  l e v e l s .  
I n  t h e  p r e s e n t  s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s  t h e  w a t e .r  c o l u m n  
w a s  s o m e t i m e s  c o m p l e t e l y  m i x e d  a n d  a t  o t h e r  t i m e s  a  s h a l l o w  
t h e r m o c l i n e  w a s  p r e s e n t .  R e s u l t s  i n  T a b l e  4 . 2  s h o w  l i t t l e  
i n h i b i t i o n  i n  s a m p l e s  a b o v e  t h e  t h e r m o c l i n e ,  w h e r e a s  t h o s e  b e l o w  
o r  i n  t h e  t h e r m o c l i n e  z o n e  t e n d  t o  b e  i n h i b i t e d  b y  e x p o s u r e  t o  
s u r f a c e  l i g h t  l e v e l s  p r i o r  t o  i n c u b a t i o n .  I n  m i x e d  w a t e r  
t h e  r e s u l t s  a r e  v a r i a b l e  a n d  n o  d e f i n i t e  t r e n d s  a r e  e v i d e n t .  
S t r o n g  w i n d s  a n d  i n t e n s e  u p w e l l i n g  c h a r a c t e r i s e  t h e  
c o a s t a l  w a t e r s  o f  t h e  s o u t h - w e s t  C a p e  i n  s u m m e r  a n d  s t r a t i f i c a -
t i o n ,  i f  p r e s e n t ,  i s  u s u a l l y  p o o r l y  d e v e l o p e d .  T h e  w a t e r  
c o l u m n  i s  m o r e  s t r o n g l y  s t r a t i f i e d  f u r t h e r - o f f s h o r e  a w a y  f r o m  
t h e  u p w e l l i n g  z o n e ,  a n d  o n  t h e  s o u t h  c o a s t ,  p a r t i c u l a r l y  o v e r  
t h e  A g u l h a s  B a n k .  C o n d i t i o n i n g  o f  p h y t o p l a n k t o n  c a n  b e  
e x p e c t e d  t o  b e  o f  g r e a t e r  s i g n i f i c a n c e  i n  t h e s e  a r e a s .  
T A B L E  4 . 2  
2 4 .  
T h e  e f f e c t  o f  e x p o s i n g  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  s a m p l e s  
t o  h i g h  s u r f a c e  l i g h t  l e v e l s  p r i o r  t o  i n c u b a t i o n  
i s  s h o w n  f o r  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  t a k e n  f r o m  
m i x e d  a n d  s t r a t i f i e d  w a t e r  b o d i e s .  
U / P  =  u n p r o t e c t e Q / p r o t e c t e d  n e t  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s .  
N - o  t h e r m o c l i n e  
I  
T h e r m o c l i n e  p r e s e n t  
( s t r a t i f i e d )  
A b o v e  
I n  o r  b e l o w  
t h e r m o c l i n e  
t h e r m o c l i n e  
E x p t  
%  
U / P  E x p t  
%  
U / P  
E x p t  
%  
U / P  
L i g h t  
'  
L i g h t  
L i g h t  
5  s o  
1 . 3 . 5  3  
5 7  
0 . 9 7  
1  
2 3  1 . 1 7  
2 5  
0 . 8 3  
4  5 2  
1 . 0 0  1 2  0 . 8 2  
1 0  1 . 0 4  2 4  1 . 1 3  
5  
0 . 9 2  
7  3 6  0 . 7 0  
9  
1 8  
1 . 0 7  2  3 1  
0 . 6 7  
1 8  
1 . 4 0  1 2  3 0  1 . 1 5  
3  
2 8  1 . 0 1  
7  o .  7 3  1 3  1 8  
1 . 2 0  1 1  
1 . 0 0  
8  
2 4  
0 . 9 7  
9  
. L d 2  
8  
2 4  
0 . 9 7  
5  0 . 6 3  
M e a n  =  
1 . 1 4  
5  0 . 6 3  
M e a n  =  
o . 9 6  
1 0  1 8  
0 . 7 3  
9  
0 . 4 4  
1 1  1 3  
.9...~.,.8. :1,. 
M e a n  =  _ Q . a . . S l  
4 . 4  C O N C L U S I O N S  
E x p o s i n g  w a t e r  s a m p l e s  f r o m  t h e  e u p h o t i c  z o n e  t o  
s u r f a c e  l i g h t  l e v e l s  p r i o r  t o  i n  ~ i n c u b a t i o n  a p p e a r s  t o  
h a v e  b o t h  a  s t i m u l a t o r y  a n d  a n  i n h i b i t o r y  e f f e c t  o n  p r o d u c t i o n .  
T h e  s t i m u l a t o r y  e f f e c t  d e c r e a s e s  w i t h  . d e p t h ,  w h e r e a s  t h e  
i n h i b i t o r y  e f f e c t  i n c r e a s e s .  . C o n s e q u e n t l y  s u r f a c e  p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s  ( a t  t h e  1 0 0 %  l i g h t  d e p t h )  w e r e  i n c r e a s e d  b y  t h e - a d d i -
t i o n a l  l i g h t ,  w h e r e a s  d e e p  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  ( a t  t h e  8 . 4 %  
a n d  p o s s i b l y  t h e  0 . 8 %  l i g h t  d e p t h s )  w e r e  i n h i b i t e d  b y  i t .  
P r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  m i d w a y  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e  ( a t  t h e  4 3 %  
2 5 .  
a n d  t h e  2 2 %  l i g h t  d e p t h s )  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  a l t e r e d  b y  t h e  
e x c e s s  l i g h t ,  . t h e  s t i m u l a t o r y  e f f e c t  a p p a r e n t l y  b e i n g  c o u n t e r e d  
b y  t h e . i n h i b i t o r y  e f f e c t .  I n t e g r a t e d  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  f o r  
t h e  e u p h o t i c  z o n e  a l s o  a p p e a r  t o  b e  u n c h a n g e d  b y  t e m p o r a r y  
e x p o s u r e  t o  b r i g h t  l i g h t .  
R e s u l t s  i n d i c a t e  t h a t  w a t e r  s a m p l e s  t a k e n  f r o m  t h e  
e u p h o t i c  z o n e  f o r  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  s h o u l d  b e  s h a d e d  f r o m  
s u r f a c e - l i g h t  a s  m u c h  a s  i s  p r a c t i c a l l y  p o s s i b l e  d u r i n g  o p e r a t i o n s  
o n  d e c k .  H o w e v e r ,  w h e n  s a m p l e s  a r e  l o w e r e d  i n t o  t h e  w a t e r  f o r  
i n  ~ i n c u b a t i o n ,  t h e  s h o r t  e x p o s u r e  ( l e -s s  t h a n  o n e  m i n u t e )  t o  
s u r f a c e  l i g h t  d o e s  n o t  a f f e c t . p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  s i g n i f i -
c a n t l y .  T h e  .  a d d i  t i o n a !  c o m p l i c a t i o n  o f  t r y i n g  t o  s h a d e  t h e  
s a m p l e s  u n t i l . t h e y  a r e  a t  t h e  .in~ l i g h t  l e v e l s  i s ,  t h e r e f o r e ,  
n o t  j u s t i f i e d .  
C H A P T E R  5  
P R I M A R Y  P R O D U C T I O N  I N  S I T U  A N D  U N D E R  S I M U L A T E D  
J N  ~ C O N D I T I O N S  
5 . 1  I N T R O D U C T I O N  
2 6 .  
P h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t - i v i t y  i s  c o m m o n l y  m e a s u r e d  
d i r e c t l y  b y - i n c u b a t i n g  w a t e r  s a m p l e s  . i n  t h e  s e a  a t  t h e  d e p t h s  
f r o m  w h i c h  t h e y  c a m e  ( t h e  i n  s i t u  m e t h o d ) , .  o r  i n  a n  i n c u b a t o r  
o n  d e c k  u n d e r n a t u r a l - l i g h t  f i l t e r e d  t o  s i m u l a t e  c o n d i t i o n s  i n  
t h e  s e a  ( t h e  s i m u l a t e d  jn.~ m e t h o d ) ,  o r  i n  a n  i n c u b a t o r  i n  
t h e  labora~ory w i t h  a  c o n s t a n t - a r t i f i c i a l  l i g h t .  s o u r c e  ( i n c u b a -
t o r m e t h o q ) .  I n d i r e c t l y  p r o d u c t i o n  i s  o f t e n  e s t i m a t e d  f r o m  
m e a s u r e m e n t s  o f  - s u c h  c o r r e l a t e d  .f e a t u r e s  a s  t h e  c o n c e n t r a t i o n  
o f  c h l o r o p h y l l  ~ a n d  n a t u r a l  i r r a d i a n c e  ( m o d e l l i n g  m e t h o d )  •  
T h e s e  m e t h o d s  h a v e  i n h e r e n t  s o u r c e s  o f  e r r o r  ( F i n e n k o  
1 9 7 8 )  •  1 n  ~ m e a s u r e m e n t s  h a v e  l D n g  b e e n  c o n s i d e r e d  t h e  
s i m p l e s t  a n d  m o s t  r e l i a b l e  f o r  e s t i m a t i n g  t o t a l  p r i m a r y  p r o d u c -
· t i o n  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e  ( S t r i c k l a n d  1 9 6 0 ,  F i n e n k o  1 9 7 8 ) .  
H o w e v e r ,  t h i s  t i m e  c o n s u m i n g  m e t h o d  i s  o f t e n  a v o i d e d b e c a u s e  t h e  
p r o l o n g e d  d e l a y s  s e v e r e l y  l i m i t  . t h e  a r e a  o f  o c e a n  t h a t  c a n  b e  
s a m p l e d .  T h e  v a r i a b i l i t y  o f  n a t u r a l  s u n l i g h t  a l s o  m a k e s  i t  
d i f f i c u l t  t o  e s t i m a t e  t h e  a v e r a g e  p r o d u c t i o n  o f  a n  a r e a  f r o m  
o n e  m A a s u r e m e n t ,  a n d  t o  c o m p a r e  t h e  p r o d u c t i v i t y  o f  t w o  b o d i e s  
o f  w a t e r  m e a s u r e d  u n d e r  d i f f e r e n t  w e a t h e r  c o n d i t i o n s .  S t e e m a n  
N i e l s e n  ( 1 9 5 2 )  p a r t l y  o v e r c a m e  t h e s e  p r o b l e m s  b y  i n c u b a t i n g  
w a t e r  s a m p l e s  o n  b o a r d  s h i p  i n  a  c o n s t a n t  l i g h t  i n c u b a t o r .  
V a r i a t i o n s  o n  t h i s  m e t h o d  h a v e  b e e n  u s e d  e x t e n s i v e l y  b u t  m o s t  
m e a s u r e  p o t e n t i a l  p r o d u c t i o n  r a t h e r  t h a n  t h e  p r o d u c t i o n  t h a t  
w o u l d  o c c u r  n a t u r a l l y .  
B e t t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  r e s p o n s e s  
o f  p h y t o p l a n k t o n  t o  d i f f e r e n t  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  s u b s e q u e n t l y  
e n a b l e d  w o r k e r s  t o  u s e  i n c u b a t o r  p r o d u c t i o n  v a l u e s  t o  e s t i m a t e  
a c t u a l  d a i l ¥  p r o d u c t i o n  w i t h  a  r e a s o n a b l e  a m o u n t  o f  c o n f i d e n c e  
( G a r g a s  e t  ~!· 1 9 7 6 ,  J i t t s  e t .  . s , l , .  1 9 7 6 ,  F e e  1 9 7 7 ) .  N e v e r t h e -
l e s s ,  . i n - s i t u  m e a s u r e m e n t s  r e m a i n  t h e  m o s t  r e a l i s t i c  u n t i l  
a r t i f i c i a l  l i g h t  m o r e  c l o s e l y  a p p r o x i m a t e s  n a t u r a l  s u b m a r i n e  
l i g h t .  A n o t h e r  p r a c t i c a l  c o n s t r a i n t  f a v o u r i n g  l n  ~-
m e a s u r e m e n t s  i s  t h a t  t h e - e q u i p m e n t  n e c e s s a r y  f o r  c o n s t a n t  l i g h t  
e x p e r i m e n t s  i s  e x p e n s i v e e  
2 7 .  
A s  a  compromise~ t h e  s i m u l a t e d  i n  ~ m e t h o d  i s  o f t e n  
u s e d .  H o w e v e r ,  . . .  " t h e  s i m u l a t i o n  o f  s u b m a r i n e  l i g h t  f o r  p r ' o d u c -
t i o n .  m e a s u r e m e n t s  i s  . d i f f i c u l t  . .  ( J e r l o v  a n d  N y g a a r d  1 9 6 9 ,  Y e n t s c h  
1 9 7 4 ,  . S t e e m a n  N i e l s e n  1 9 7 5 ,  J i t t s  ~ . a . J . . .  1 9 7 6  a n d  P a r s o n s  , g t  . . a J . . .  
1 9 7 7 )  •  T h e  s p e c t r a l  c o m p o s i t i o n  o f - - l i g h t  i n  s e a  w a t e r  c h a n g e s  
w i t h  d e p t h  d u e  t o  p r e f e r e n t i a l  a b s o r p t i o n  -o f  d i f f e r e n t  w a v e -
l e n g t h s .  T h e - l o n g e s t  w a v e l e n g t h s  ( i n f r a  r e d  a n d  r e d )  a n d ,  t o  
a  l e s s e r  e x t e n t ,  t h e  s h o r t e s t  w a v e l e n g t h s  ( v i o l e t  a n d  u l t r a -
v i o l e t ) .  a r e  a b s o r b e d  f i r s t ,  l e a v i n g  .  t h e  s h o r t  a n d  i n t e r m e d i a t e  
w a v e l e n g t h s  ( b l u e  o r  g r e e n )  t o . p e n e t r a t e  d e e p e s t .  T h e  c o l o u r  
t h a t  p e n e t r a t e s  t h e  d e e p e s t  d e p e n d s  m a i n l y  o n  t h e  t u r b i d i t y  o f  
t h e  w a t e r  . . .  I n  g e n e r a l  b l u e  l i g h t  p e n e t r a t e s  d e e p e s t  i n  c l e a r  
o c e a n i c  w a t e r ,  w h e r e a s . g r e e n  o r . g r e e n - y e l l o w  l i g h t  p e n e t r a t e s  
d e e p e s t  i n  t u r b i d  c o a s t a l  w a t e r .  T h e  n a t u r a l  d e n s i t y  f i l t e r s  
u s e d  b y  m a n y  w o r k e r s  s i m u l a t e  l i g h t  i n t e n s i t y  a t  d i f f e r e n t  
d e p t h s  w i t h o u t  c h a n g i n g  l i g h t  q u a l i t y .  J i t t s  ( 1 9 6 3 )  t h e r e -
f o r e  f i t t e d  h i s  d e c k  i n c u b a t o r s  w i t h  b l u e  g l a s s  f i l t e r s  t o  
a p p r o x i m a t e . t h e  q u a l i t y  o f  l i g h t  a t .  a  d e p t h  o f  t e n  m e t r e s  i n  
c l e a r  w a t e r .  H e  f o u n d  g o o d  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  s i m u l a t e d  a n d  
a c t u a l  in~ m e a s u r e m e n t s  t o . a b o u t  t h e  2 5 %  l i g h t  l e v e l .  B e l o w  
t h i s  d e p t h ,  l i g h t  l i m i t e d  t h e  p h o t o s y n t h e t i c  r a t e  s o  t h a t  
c e r t a i n  e r r o r s  i n  m e a s u r e m e n t  w e r e  a c c e n t u a t e d ,  v i z . :  
( i )  t h e  a c t i o n  s p e c t r u m  o f  a  p h y t o p l a n k t o n  s p e c i e s  
o r  p o p u l a t i o n  m a y  b e  q u i t e  d i f f e r e n t  f r o m  t h e  
s p e c t r a l  r e s p o n s e  o f  t h e  s e n s o r ,  a n d  
( i i )  t h e  o p t i c a l  f i l t e r s  i n  i n c u b a t o r s  d o  n o t  
n e c e s s a r i l y  d u p l i c a t e  t h e  t r a n s m i s s i o n  c h a r a c -
t e r i s t i c s  o f  t h e  w a t e r .  
I d e a l l y  t h e  s p e c t r a l . . . r e s p o n s e  o f  a  s e n s o r  f o r  
m e a s u r i n g  p h o t o s y n t h e t i c a l l y  a c t i v e  r a d i a t i o n  ( P A R )  i n  t h e  
s e a  s h o u l d  b e  t h e  s a m e  a s  t h e  a c t i o n  s p e . c t r u m  o f  t h e  p h y t o -
p l a n k t o n o  H o w e v e r  . t h e  a c t i o n  s p e c t r u m  v a r i e s  f o r  d i f f e r e n t  
g r o u p s  . o f  a l g a e  . .  d e p e n d i n g  o n  t h e  a c c e s s o r y  p i g m e n t s  ( S t e e m a n  
N i e l s e n .  1 9 7 5 ,  P a r s o n s  e t  . s . l ·  1 9 7 7 )  •  
C o n s e q u e n t l y  n o  s i n g l e  
s e n s o r  w o u l d  b e  g e n e r a l l y  s u i t a b l e .  O n  c o n s i d e r i n g  t h e s e  
p r o b l e m s  t h e  S c i e n t i f i c  C o m m i t t e e  o n  O c e a n i c  R e s e a r c h  ( S C O R )  
2 8 .  
W o r k i n g  . G r o u p  1 5  r e l u c t a n t l y  g a v e  u p  t h e  i d e a  o f  t h e  " e q u i v a -
l e n t "  s e n s o r  b e c a u s e  o f  t h e  i n h e r e n t  d i f f i c u l t i e s  a s s o c i a t e d  
w i t h  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  u t i l i z e d  e n e r g y  (Burt~~. 1 9 6 9 ) .  
I n s t e a d ,  W o r k i n g  G r o u p  1 5  m a d e  t h e  a l t e r n a t i v e  r e c o m m e n d a t i o n  
t h a t  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  q u a n t a  ( o r  t o t a l  e n e r g y  i f  a  q u a n t u m  
s e n s o r  w a s  n o t  a v a i l a b l e )  i n  t h e - P A R  w a v e b a n d ,  b e  m e a s u r e d  
( S C O R  1 9 6 5 )  •  
W h e n  s i m u l a t i n g  l n  ~ i n c u b a t i o n s ,  t h e  s e c o n d  i m p o r -
t a n t  c o n s i d e r a t i o n  i s  w h a t  f i l t e r s  c a n  b e s t  b e  u s e d  i n  i n c u b a -
t o r s  t o  s i m u l a t e  t h e  e f f e c t  o f  d e p t h  o n  l i g h t  q u a l i t y  i n  
d i f f e r e n t  t y p e s  o f  s e a w a t e r o  K i e f e r  a n d  S t r i c k l a n d  ( 1 9 7 0 )  
f o u n d  t h a t  i f  t h e  i n t e n s i t i e s  o f  l i g h t  t h r o u g h  b l u e  a n d  n e u t r a l  
f i l t e r s  w e r e  m a t c h e d ,  u s i n g  a  q u a n t u m  s e n s o r ,  p h o t o s y n t h e s i s  w a s  
h i g h e r  u n d e r  t h e  b l u e  f i l t e r .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  s a m p l i n g  
d e p t h s  c a n n o t  b e  s e t  b y  m a t c h i n g  t h e  i n  ~ q u a n t u m  s e n s o r  
r e a d i n g s  w i t h  t h e  r e a d i n g s  f o r  d e c k  i n c u b a t o r s  f i t t e d  w i t h  
n e u t r a l  f i l t e r s .  C o n s e q u e n t l y  t h e y  r e c o m m e n d e d  t h a t  q e c k  i n -
c U b a t o r s  s h o u l d  s i m u l a t e  n o t  o n l y  t h e  i n t e n s i t y  b u t  a l s o  t h e  
s p e c t r a l  c o m p o s i t i o n  o f  s U b m a r i n e  l i g h t .  J e r l o v  { 1 9 5 1 }  d e s -
c r i b e d  t h r e e  o p t i c a l  t y p e s  o f  o c e a n i c  w a t e r  a n d  n i n e  t y p e s  o f  
c o a s t a l  w a t e r ,  r a n g i n g  f r o m  c l e a r e s t  o c e a n i c  w a t e r  w h e r e  b l u e  
l i g h t  p e n e t r a t e s  t h e  d e e p e s t  t o  t h e  m o s t  t u r b i d  c o a s t a l  w a t e r s  
w h e r e  y e l l o w  l i g h t  p e n e t r a t e s  f u r t h e s t o  T o  s i m u l a t e  s u b m a r i n e  
l i g h t  s p e c t r a l l y ,  o n e  s h o u l d  d e t e r m i n e  t h e  w a t e r  t y p e  f i r s t  
a n d  t h e n  c h o o s e  f i l t e r s  w i t h  t h e  a p p r o p r i a t e  s p e c t r a l  t r a n s -
m i s s i o n  c h a r a c t e r i s t i c s .  I n  c o a s t a l  w a t e r s ,  p a r t i c u l a r l y  i n  
u p w e l l i n g  a r e a s ,  t h e  w a t e r  t y p e  i s  f a r  m o r e  v a r i a b l e  t h a n  i n  
o c e a n i c  w a t e r s  s o  t h a t  o n e  s e t  o f  f i l t e r s  w o u l d  h a r d l y  b e  
a d e q u a t e o  T h e  p r a c t i c a l  d i f f i c u l t i e s  i n v o l v e d  l e d  R y t h e r  &  
Y e n t s c h  ( 1 9 7 0 )  t o  r e c o m m e n d  t h e  u s e  o f  s p e c t r a l l y  n e u t r a l  
f i l t e r s  f o r  g e n e r a l  u s e .  
A n o t h e r  s o u r c e  o f  e r r o r  i n  s i m u l a t i n g  l n  ~ p r o d u c -
t i o n  w a s  e n c o u n t e r e d  b y  J i t t s  ~ ~- { 1 9 7 6 )  •  T h e  i n h i b i t o r y  
e f f e c t  o f  u l t r a v i o l e t  l i g h t  o n  p h o t o s y n t h e s i s  i n  t h e  s u r f a c e  
w a t e r s  o f  t h e  o c e a n  w a s  e x c l u d e d  f r o m  t h e  s i m u l a t e d  i n  ~ 
s a m p l e s  b y _  a  t h i c k  s h e e t  o f  g l a s s  o n  t h e  i n c u b a t o r ,  b u t  n o t  
f r o m  t h e  i n  ~ s a m p l e s  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  b e c a u s e  t h e  t h i n .  
p y r e x  g l a s s  o f  t h e  i n c u b a t i o n  b o t t l e s  w a s  l a r g e l y  t r a n s p a r e n t  
t o  u l t r a v i o l e t  l i g h t .  
T h e  t h i c k  g l a s s  b o t t l e s  u s e d  b y  J i t t s  
2 9 .  
( 1 9 6 3 )  i n  p r e v i o u s  s t u d i e s  e x c l u d e d  u l t r a v i o l e t  l i g h t  f r o m  
b o t h  s i m u l a t e d  a n d  i n  s i t u  i n c u b a t i o n s ,  a n d  c o u l d  r e s u l t  i n  a  
4 0 %  o v e r - e s t i m a t e  o f  s u r f a c e  p r o d u c t i o n .  T h i s  p h e n o m e n o n  
h a s  a l s o  b e e n  r e p o r t e d  b y  S t e e m a n  N i e l s e n  ( 1 9 6 4 )  •  
T h e  p r e s e n t  s t u d y  w a s  d e s i g n e d  t o · ·  c o m p a r e  i n  . i l l Y  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  w i t h  s i m u l a t e d  i n  ~ 
m e a s u r e m e n t s  i n  t h e  h i g h l y  p r o d u c t i v e  c o a s t a l  u p w e l l i n g  a r e a  
o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a o  
5 . 2  P R O C E D U R E  
W a t e r  s a m p l e s  w e r e  t a k e n  f r o m  t h e  1 0 0 % ,  5 0 % ,  2 5 % ,  1~/o 
a n d  1 %  l i g h t  d e p t h s  e s t a b l i s h e d  u s i n g  a n  u n d e r w a t e r  q u a n t u m  
s e n s o r .  P r i m a r y  p r o d u c t i o n  w a s  m e a s u r e d  b y  e i t h e r  t h e  o x y g e n  
( t w e l v e  e x p e r i m e n t s )  o f  
1 4
c  ( s e v e n  e x p e r i m e n t s )  m e t h o d s .  
R e p l i c a t e  p r o d u c t i o n  s a m p l e s - f r o m  e a c h  d e p t h  w e r e  i n c u b a t e d  b o t h  
i n  ~ a n d  i n  a  d e c k  i n c u b a t o r  w h e r e  i n  ~ l i g h t  l e v e l s  w e r e  
s i m u l a t e d  u s i n g  l i g h t  b o t t l e s  c o a t e d  w i t h  a  s p e c t r a l l y  n e u t r a l  
m i x t u r e  o f  v a r n i s h  a n d  p o l y u r e t h a n e  p a i n t  ( s e e  C h a p t e r  2 ) .  
B e c a u s e  t h e  c l a r i t y  o f  t h e  w a t e r  i n  t h e  s t u d y  w a s  v a r i a b l e ,  
n e u t r a l  d e n s i t y  f i l t e r s  w e r e  u s e d  r a t h e r  t h a n  t h e  b l u e  g l a s s  
f i l t e r s  t h a t  J i t t s  e t  ~- ( 1 9 7 6 )  u s e d  i n  o c e a n i c  w a t e r .  I n  
s e v e r a l  e x p e r i m e n t s  a  t h i r d  s e t - o f  s a m p l e s  w a s  i n c u b a t e d  i n  
s i m i l a r  n e u t r a l  d e n s i t y  b o t t l e s .  T h e s e  w e r e  s u s p e n d e d  a t  t h e  
s e a  s u r f a c e ,  a w a y  f r o m  t h e  s h i p  a n d  a l o n g s i d e  t h e  i n  ~~ s e t ,  
i n  o r d e r  t o  i n v e s t i g a t e  a n y  " s h i p  e f f e c t "  o n  t h e  d e c k  i n c u b a t o r .  
W h e n  e n o u g h  d a t a  w e r e  a v a i l a b l e ,  i n  ~ p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s  ( P i )  a n d  s i m u l a t e d  in~ p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  i n  
t h e  d e c k  i n c u b a t o r  ( P d )  a n d  o n  t h e  s e a  s u r f a c e  ( P s )  w e r e  c o r n -
p a r e d ,  u s i n g  t h e  W i l c o x o n  s i g n e d  r a n k s  t e s t  ( D i x o n  1 9 7 7 ) .  
T h e  m e a n  P  d / P  i '  P  / P i  a n d  P  d / P  s  r a t i o s  w e r e  c a l c u l a t e d  -( n e g a -
t i v e  p r o d u c t i o n  v a l u e s  w e r e  n o t  u s e d )  •  T h e  o v e r a l l  e f f e c t  o f  
t h e  d i f f e r e n · t  i n c u b a t i o n  m e t h o d s  o n  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  i n  
t h e  e u p h o ' c . i c  z o n e  o . s  a  w h o l e ,  w a s  a s c e r t a i n e d  b y  c o m p a r i n g  t h e  
i n t e g r a t e c1  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s ,  )  P i '  f  P  d  a n d  ( P  s  ( m g C . r n  -
2
)  •  
M e a s u r e m e n t s  a . t  t h e  1 %  l i g h t  l e v e l  w e r e  m o s t l y  b e l o w  t h e  l i m i t s  
o f  p r e c i s i o n  o f  t h e  o x y g e n  p r o d u c t i o n  m e t h o d  s o  w e r e  n o t  u s e d  
i n  t h e  comparison~ T h e  m e a n  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e  a t  t h e  1 %  
l i g h t  l e v e l  w a s  u s e d  t o  c a l c u l a t e  i n t e g r a t e d  p r o d u c t i o n  f o r  
e a c h  e x p e r i m e n t .  
3 0 .  
T A B L E  5 . 1  
S a m p l e  
G r o u p  
-
1 0 0 %  
5 0 %  
2 5 %  
1 0 %  
1 %  
A l l  v a l u e s  
(  l O O o / 0 " "  1 0 % )  
.  -s  p  
( m - 2 )  
O x y g e n  m e t h o d .  R a t i o s  c o m p a r i n g  j n  ~ p r o d u c -
t i o n  e s t i m a t e s ·  ( P . ) ,  a n d  s i m u l a t e d  in~ p r o d u c -
1  
t i o n  e s t i m a t e s  i n  a  d e c k  i n c u b a t o r  ( P d )  a n d  a t  t h e  
s e a  s u r f a c e  ( P  )  a t  d i f f e r e n t  l i g h t  i n t e n s i t i e s  
s  
( s e e  t e x t ) .  - R e s u l t s  o f  t h e  W i l c o x o n  s i g n e d  r a n k s  
t e s t  compa~ing n u m e r a t o r  a n d  d e n o m i n a t o r  v a l u e s  a r e  
g i v e n  i n  p a r e n t h e s i s  ( * *  =  p r o b a b i l i t y  ~ 1 % ,  
*  =  p r o b a b i l i t y  ~ 5 % ;  N S  =  n o t  s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r e n t ,  
r e p l i c a t e s )  •  
=  t e s t  n o t  d o n e ,  n  =  n u m b e r  o f  
M e a n  P / P i  
M e a n  P / P i  
M e a n  P d / P  s  
( P r o b )  
n  
( P r o b )  
n  
( P r o b )  
1 . 3 4  
0 . 9 8  
1 . 4 9  
( N S )  
8  
( N S )  6  
( - )  
3  
1 . 3 5  
1 . 1 2  
l o l 7  
( * )  
9  
( - )  
3  
( - )  
3  
lo~8 
0 . 9 4  1 . 3 8  
( * * )  
9  
( N S )  
5  
( - )  
3  
1 . 4 2  
1 . 1 6  
1 . 1 1  
( * )  
9  
( N S )  
5  
( - )  
3  
P r o d u c t i o n  l e v e l s  w e r e  b e l o w  t h e  l i m i t s  o f  
p r e c i s i o n  
1 . 3 6  
1 . 0 3  
1 . 2 3  
( * * )  
3 5  
( N S )  2 1  
( * * )  
1 2  
l o 2 0  
1 . 0 6  
1 . 1 3  
( * * )  
9  
( N S )  5  
( - )  
3  
n  
3 1 .  
5 . 3  R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  
P r o d u c t i o n · e s t i m a t e s  a r e  p r e s e n t e d  i n  A p p e n d i x  2  
( o x y g e n  m e t h o d )  a n d  A p p e n d i x  3  <
1 4
c  u p t a k e ) .  T a b l e s  5 . 1  a n d  
5 . 2  g i v e  t h e  m e a n  P d / P . ,  P  / P . ,  a n d  P d / P  - r a t i o s  a l o n g  w i t h  
1  s  1  s  
t h e  r e s u l t s  o f  t h e  W i l c o x o n  t e s t  ( w h i c h  c o m p a r e s  n u m e r a t o r  a n d  
d e n o m i n a t o r  v a l u e s )  f o r  e x p e r i m e n t s  u s i n g  t h e  o x y g e n  a n d  
1 4
c  
m e t h o d s  r e s p e c t i v e l y .  
O x y g e n  p r o d u c t i o n  
S i m u l a t e d  in~ p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  o n  d e c k  ( P d )  
w e r e  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  t h a n  in~ e s t i m a t e s  ( P . )  a t · e a c h  
1  
l i g h t  l e v e l  e x c e p t  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  ( 1 0 0 %  l i g h t - l e v e l )  w h e r e  
t h e r e  w a s  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e ,  a l t h o u g h  t h e  m e a n  P d  e s t i -
m a t e  w a s  3 4 %  g r e a t e r  t h a n  t h e  m e a n  P .  o n e .  ·  
1  
A l t h o u g h  t h e r e  w e r e  n o t  e n o u g h  d a t a  t o  s t a t e  u n e q u i v o -
c a l l y  t h a t  t h e r e  i s  n o  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  s i m u l a t e d  i n  ~ 
p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  ( P  )  a n d  i n  ~ e s t i -
s  
m a t e s  ( P i ) ,  t h e  m e a n  r a t i o s  o f  b o t h  JPgiJ~ a n d  P~Pi f o r  
i n d i v i d u a l  l i g h t  l e v e l s  a r e  c l o s e  t o  u n i t y o  I n  a d d i t i o n ,  w h e n  
a l l ' t h e  v a l v e s  w e r e  l u m p e d  t o g e t h e r  ( n  =  1 8 ) ,  P  a n d  P .  w e r e  
s  1  
n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t o  
I n  o n l y  t h r e e  e x p e r i m e n t s  w a s  p r o d u c t i o n  m e a s u r e d  u s i n g  
a l l  t h r e e  i n c u b a t i o n  m e t h o d s  s i m u l t a n e o u s l y .  A l t h o u g h  n o t  
c o n c l u s i v e ,  r e s u l t s  s u g g e s t  t h a t  s i m u l a t e d  i n  ~ p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s  o n  d e c k  ( P d )  w e r e  g r e a t e r  t h a n  t h o s e  a t  t h e  s e a  s u r -
f a c e  ( P  )  •  
s  
I t  a p p e a r s  t h a t  P d  o v e r - e s t i m a t e s  P . ,  w h e r e a s  P  i s  
1  s  
s i m i l a r  t o P . .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  s p e c t r a l  c o m p o s i t i o n  o f  
.  1  
t h e  i n c u b a t i o n  l i g h t  ( w h i c h  w o u l d  h a v e  b e e n  t h e  s a m e  i n  t h e  d e c k  
i n c u b a t o r  a n d  a t  t h e  s e a  s u r f a c e )  i s  n o t  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  
d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  simulated- in~ p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  
o n  d e c k  a n d  t h e  ~ ~ e s t i m a t e s .  
T h e  d i s a g r e e m e n t  b e t w e e n  
t h e  t w o  s e t s  o f  m e a s u r e m e n t s  i s  m o r e  l i k e l y  t o  b e  r e l a t e d  t o  
d i f f e r e n c e s  i n  l i g h t  i n t e n s i t y  a n d / o r  t e m p e r a t u r e .  B e c a u s e  
t h i c k  g l a s s - w a l l e d  i n c u b a t i o n  b o t t l e s  w e r e  u s e d ,  u l t r a v i o l e t  
l i g h t  w a s  e x c l u d e d  f r o m  a l l  s a m p l e s  s o  w a s  u n l i k e l y  t o  i n f l u e n c e  
p r o d u c t i o n  r a t e s .  
R e f l e c t i o n  f r o m  t h e  w h i t e  s u p e r s t r u c t u r e  o f  t h e  s h i p  
m a y  h a v e  c a u s e d  t h e  l i g h t  i n c i d e n t  o n  t h e  d e c k  i n c u b a t o r  t o  b e  
3 2 .  
g r e a t e r  t h a n  o n  t h e  s e a  s u r f a c e o  
A n  i n c r e a s e  i n  l i g h t  
g e n e r a l l y  c a u s e s  a n  i n c r e a s e  i n  p r o d u c t i o n  u n t i l  t h e  p h y t o -
p l a n k t o n  b e c o m e s  l i g h t  s a t u r a t e d  ( P a r s o n s  e t  s l .  1 9 7 7 )  0  
P r o d u c t i o n  r a t e s  o f  p o p u l a t i o n s  a t  t h e  1 0 0 %  a n d  S~/o 
l i g h t  l e v e l s  w e r e  u n l i k e l y  t o  b e  l i m i t e d  b y  l a c k  o f  l i g h t .  
H o w e v e r ,  d e e p e r  p o p u l a t i o n s  w e r e  p r o b a b l y  n o t  l i g h t  s a t u r a t e d  
s o  c o u l d  b e  e x p e c t e d  t o  s h o w  h i g h e r  p r o d u c t i o n  r a t e s  w h e n  i n -
c u b a t e d  a t  s l i g h t l y  h i g h e r  l i g h t  l e v e l s  o n  d e c k .  I n  f a c t  t h i s  
w a s  t h e  c a s e  f o r  s a m p l e s  a t  t h e  2 S %  a n d  1 0 %  l e v e l s o  
T h e  o t h e r  f a c t o r  w h i c h  m i g h t  a f f e c t  p r o d u c t i o n  r a t e s  
i s  t e m p e r a t u r e .  T e m p e r a t u r e  d e c r e a s e d  w i t h  d e p t h  s o  t h a t  t h e  
s i m u l a t e d  i n  ~ s a m p l e s  f r o m  l o w  l i g h t  l e v e l s  w e r e  i n c u b a t e d  
a t  h i g h e r  t e m p e r a t u r e s  t h a n  i n  ~ s a m p l e s .  
T h e  e f f e c t  o f  
t e m p e r a t u r e  o n  t h e  r a t e  o f  p h o t o s y n t h e s i s  i s  n o t  w e l l  u n d e r -
s t o o d ,  b u t  i s  t h o u g h t  t o  m a n i f e s t  i t s e l f  o n l y  a f t e r  l i g h t  
s a t u r a t i o n  ( G e s s n e r  1 9 7 0  q u o t e d  b y  F i n e n k o  1 9 7 8 )  •  C o n s e -
q u e n t l y  p h y t o p l a n k t o n  s u b j e c t e d  t o  t h e  g r e a t e s t - c h a n g e s  i n  
t e m p e r a t u r e  ( i . e .  t h e  d e e p  s a m p l e s )  w e r e  l e a s t  l i k e l y  t o  b e  
a f f e c t e d  b y  a n  i n c r e a s e  i n  t e m p e r a t u r e  a s  t h e y  w e r e  i n c u b a t e d  
a t  l o w  l i g h t  l e v e l s .  F u r t h e r m o r e ,  t h e  t e m p e r a t u r e  d i f f e r -
e n c e  b e t w e e n  t h e  1 0 0 %  a n d  1 %  l i g h t  l e v e l s  i s  u s u a l l y  l e s s  t h a n  
2 ° C  b e c a u s e  s t r o n g  t h e r m o c l i n e s  a r e  s e l d o m  e s t a b l i s h e d  i n  s u c h  
a  d y n a m i c  u p w e l l i n g  s y s t e m .  E v e n  i n  t h o s e  c a s e s  w h e n  t h e  
t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n c e  w a s  g r e a t e r  t h a n  2 ° C u  t h e  s i m u l a t e d  p r o -
d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  o n  t h e  s e a  s u r f a c e  w e r e  n o t  n o t i c e a b l y  
h i g h e r  a t  t h e  l o w  l i g h t  l e v e l s  · ( 1 % ,  1~/o a n d  e v e n  2 S % ) .  F o r  
t h e  s h a l l o w  s a m p l e s  a t  s a t u r a t i n g  l i g h t  l e v e l s  ( 1 0 0 %  a n d  S O % ) ,  
t h e  t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  s a m p l e s  i n c U b a t i n g  i n  ~ 
a n d  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  w a s  n e g l i g i b l e  a n d  p r o d u c t i o n  m e a s u r e -
m e n t s  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t .  T h e  t e m p e r a t u r e  i n  
t h e  d e c k  i n c u b a t o r  w a s  u s u a l l y  a b o u t  1  - 2 ° C  h i g h e r  t h a n  a t  
t h e  s e a  s u r f a c e .  T h i s  i n c r e a s e  w a s  u n l i k e l y  t o  a f f e c t  r a t e s  
o f  p r o d u c t i o n  a t  l o w  l i g h t  l e v e l s  ( f o r  r e a s o n s  d i s c u s s e d  a b o v e )  
b u t  m a y  h a v e  b e e n  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  h i g h e r  p r o d u c t i o n  r a t e s  
a t  t h e  1 0 0 %  a n d  S O %  l i g h t  l e v e l s  o n  d e c k .  
I t  a p p e a r s  t h a t  t h e  i n c r e a s e  i n  p r o d u c t i o n  o n  d e c k  
a t  h i g h  l i g h t  l e v e l s  ( 1 0 0 %  a n d  S O % )  w a s  d u e  t o  t h e  s l i g h t l y  
h i g h e r  t e m p e r a t u r e  i n ' t h e  d e c k  i n c U b a t o r ,  w h e r e a s  a t  l o w  l i g h t  
l e v e l s  ( 2 S %  a n d  1 0 % )  i n c r e a s e d  p r o d u c t i o n  w a s  d u e  t o  a n  i n c r e a s e  
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T A B L E  5 . 2  
S A M P L E  
G R O U P  
1 0 0 %  
s o %  
2 5 %  
1 0 %  
1 %  
A l l  v a l u e s  
(  l O O o / a - 1 0 % )  
J p  
( m - 2 )  
1 4
c  m e t h o d .  R a t i o s  c o m p a r i n g  i n  s i t u  p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s  ( P i ) '  a n d  s i m u l a t e d  i n  s i t u  p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s  i n  a  d e c k  i n c u b a t o r  ( P d )  a n d  a t  t h e  s e a  
s u r f a c e  ( P  )  a t  d i f f e r e n t  l i g h t  i n t e n s i t i e s  ( s e e  
s  
t e x t ) .  R e s u l t s  o f  t h e  W i l c o x o n  s i g n e d  r a n k s  t e s t  
c o m p a r i n g  n u m e r a t o r  a n d  d e n o m i n a t o r  v a l u e s  a r e  g i v e n  
i n  p a r e n t h e s i s  ( * *  =  p r o b a b . i l i  t y  ~ 1 % ,  *  =  p r o b a -
bility~ 5 % ,  N S  = n o t  s i g n i f i c a n t l y - d i f f e r e n t ,  
=  t e s t  n o t  d o n e ,  n  =  n u m b e r  o f  r e p l i c a t e s )  •  
E X P T  1 ' 3 - 1 9  
E X P E R I M E N T S  1 5 - 1 7  
I  M e a n  P d / P i  
M e a n  P d / P i  
M e a n  P  / P i  
M e a n  P d / P s  
( P r o b )  
n  
( P r o b )  
n  
( P r o b )  
n  
( P r o b )  
n  
0 . 9 6  
1 . 0 7  
0 . 9 7  
1 . 1 3  
( N S )  
7  
( - )  
3  
( - )  
3  
( - )  
3  
I  o .  9 s  
1 . 2 3  
1 . 1 6  
1 . 0 8  
( N S )  
7  
( - )  
3  
( - )  
3  
( - )  
3  
I  · 1 . 1 0  
1 . 3 0  
0 . 7 8  
2 . 0 1  
( N S )  
6  
( - )  
3  
( - )  
3  
( - )  
3  
1  1 . 3 3  
2 . 2 4  
2 . 2 9  
1 . 2 4  
( N S )  
6  
( - )  
3  
( - )  
2  
( - )  
2  
I  D a t a  f e w  a n d  v e r y - v a r i a b l e  
1 . 0 8  
1 . 4 6  
1 . 2 1  
1 . 3 8  
( N S )  2 6  
( * )  
1 2  
( N S )  1 1  
( * )  
1 1  
0 . 9 8  
1 . 3 9  
1 . 1 2  
1 . 2 9  
( N S )  7  
( - )  
3  
( - )  
3  
( - )  
3  
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i n  i n c u b a t i n g  l i g h t .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  b o t h  t h e  i n c r e a s e d  
l i g h t  a n d  t e m p e r a t u r e  o n  d e c k  s i m u l t a n e o u s l y  a f f e c t e d  t h e  r a t e  
o f  p r o d u c t i o n  ( P l a t t  e t  a l .  1 9 7 7 )  b u t  t h a t  t h e  e f f e c t  o f  l i g h t  
d o m i n a t e d  a t  l i m i t i n g  l i g h t  l e v e l s  w h e r e a s  t h a t  o f  t e m p e r a t u r e  
d o m i n a t e d  a t  s a t u r a t i n g  l i g h t  l e v e l s .  
0  
1 4  C  u p t a k e  
O f  t h e  s e v e n  
1 4
c  e x p e r i m e n t s ,  o n l y  t h r e e  ( n u m b e r  1 5 - 1 7 )  
i n c l u d e d  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  ( P  )  •  T h e s e  
s  
e x p e r i m e n t s  s h o w  r e & l i t s  ( T a b l e  5 . 2 )  s i m i l a r  t o  t h o s e  o b t a i n e d  
u s i n g  t h e  o x y g e n  m e t h o d  ( T a b l e  5  . 1 )  · •  T h a t  i s ,  w h e n  a l l  t h e  
v a l u e s  a r e  g r o u p e d ,  s i m u l a t e d  i n  s i t u  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  o n  
d e c k  ( P d )  a r e  h i g h e r  t h a n  t h o s e  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  ( P s )  a n d  
h i g h e r  t h a n  i n  s i t u  e s t i m a t e s  ( P . ) .  H o w e v e r ,  i n  e x p e r i m e n t s  
- - - - - - ~ 
1 3 ,  1 4 ,  1 8  a n d  1 9  ( A p p e n d i x  2 )  · t h e  s i m u l a t e d  · i n  s i t u  p r o d u c t i o n  
m e a s u r e m e n t s  o n  d e c k  ( P d )  u n d e r e s t i m a t e  t h e  i n  s i t u  m e a s u r e m e n t s  
( P . )  a n d  t e n d  t o  c a n c e l  o u t  t h e  o p p o s i t e  t r e n d s  i n  e x p e r i m e n t s  
~ 
1 5 - 1 7 ,  s o  w h e n  a l l  t h e  e x p e r i m e n t s  a r e  g r o u p e d  ( n u m b e r s  1 3 - 1 9 )  
n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  o n  d e c k  
a n d  i n  s i t u  a r e  o b s e r v e d  ( T a b l e  5 . 2 ,  c o l u m n  2 ) .  T h e  r e a s o n , f o r  
t h e  d i f f e r e n t  t r e n d s  i s  n o t  k n o w n .  H o w e v e r ,  t o o  m u c h  s i g n i -
f i c a n c e  s h o u l d  n o t  b e  p l a c e d  o n  t h e s e  d i f f e r e n c e s  a s  t h e r e  a r e  
f e w  d a t a .  
M a c i s a a c s  a n d  D u g d a l e  ( 1 9 7 b )  u s i n g  
1 5
N  u p t a k e  t o  e s t i -
m a t e  p r o d u c t i o n ,  f o u n d  t h a t  i n  s i t u  e s t i m a t e s  w e r e  g e n e r a l l y  
h i g h e r  t h a n  s i m u l a t e d  o n e s  o n  d e c k  i n  t h e  n o r t h - w e s t  A f r i c a n  
u p w e l l i n g  r e g i o n ,  w h e r e a s  i n  t h e  o l i g o t r o p h i c  w e s t e r n  M e d i t e r r a -
n e a n  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  w e r e  o b s e r v e d .  T h e y  g a v e  n o  
s a t i s f a c t o r y  e x p l a n a t i o n  f o r  t h e  o b s e r v a t i o n s  b u t  r e c o m m e n d e d  
t h a t  t h e  s i m u l a t e d  i n  s i t u  i n c u b a t i o n  t e c h n i q u e  b e  c o n t i n u e d .  
T h e  e r r o r  i n  a n y  s i n g l e  
1 4
c  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t  i s  
a t  l e a s t  3 0 % ,  e v e n  i f  a l l  p r e c a u t i o n s  a r e  t a k e n  ( S t e e m a n  N i e l s e n  
1 9 7 5 )  .  T h e  m e t h o d  o f  i n c u b a t i o n  m a y  i n c r e a s e  t h i s  e r r o r  c o n -
s i d e r a b l y .  F o r  e x a m p l e ,  p r o d u c t i o n  s a m p l e s  a r e  u s u a l l y .  i n c u -
b a t e d  a t  f i x e d  l i g h t  d e p t h s ,  w h e r e a s  u n d e r  n a t u r a l  c o n d i t i o n s ,  
p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  m a y  e x p e r i e n c e  a  f a r  m o r e  v a r i a b l e  
l i g h t  r e g i m e  d u e  t o  v e r t i c a l  m o v e m e n t  i n  t h e  w a t e r  c o l u m n .  
M a r r a  ( 1 9 7 8 )  f o u n d  t h a t  s i m u l a t i n g  t h e  l a t t e r  c o n d i t i o n s  g a v e  
e s t i m a t e s  o f  i n t e g r a t e d  p h o t o s y n t h e s i s  1 9 - 8 7 %  h i g h e r  t h a n  
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e s t i m a t e s  c a l c u l a t e d  f r o m  m e a s u r e m e n t s  a t  f i x e d  l i g h t  d e p t h s ,  
s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  v a r i a t i o n s  b e t w e e n  s i m u l a t e d  a n d  i n  s i t u  
m e a s u r e m e n t s  i s  r e l a t i v e l y  s m a l l .  
T h e r e f o r e ,  i t  s e e m s  
a c c e p t a b l e  t o  u s e  t h e  s i m u l a t e d  i n  s i t u  t e c h n i q u e  f o r  m e a s u r i n g  
p r o d u c t i o n  r a t e s  o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a .  A s  o u r  u n d e r s t a n d i n g  
o f  t h e  p h y s i o l o g y  a n d  e c o l o g y  o f  p h y t o p l a n k t o n  i m p r o v e s ,  t h e  
r e a s o n s  f o r  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  t w o  t e c h n i q u e s  m a y  b e c o m e  
c l e a r e r .  
5 . 4  S U M M A R Y  
S i m u l a t e d  i n  s i t u  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  a r e  
c o m p a r e d  w i t h  a c t u a l  i n  s i t u  m e a s u r e m e n t s  i n  a n  u p w e l l i n g  a r e a  
o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a ,  u s i n g  t h e  o x y g e n  a n d  
1 4
c  m e t h o d s  
s e p a r a t e l y .  
W h e n  o x y g e n  p r o d u c t i o n  w a s  s i m u l a t e d  i n  a  d e c k  i n c u b a t o r  
m e a s u r e m e n t s  o v e r - e s t i m a t e d  i n  s i t u  p r o d u c t i o n  a t  d i s c r e t e  d e p t h s  
b y  ~ 4 0 %  a n d  i n  t h e  w h o l e  e u p h o t i c  z o n e  ( i n t e g r a t e d  p r o d u c t i o n )  
b y  ~ 2 0 % .  I t  a p p e a r s  t h a t  h i g h e r  l i g h t  l e v e l s  o n  d e c k  
( c a u s e d  b y  r e f l e c t i o n  f r o m  t h e  w h i t e  s u p e r - s t r u c t u r e  o f  t h e  
v e s s e l )  m a y  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  i n c r e a s e  i n  p r o d u c t i o n  a t  
l i g h t  l i m i t i n g  l e v e l s  ( 1 0 %  a n d  2 5 % ) ,  w h e r e a s  a t  s a t u r a t i n g  l i g h t  
l e v e l s  ( 5 0 %  a n d  1 0 0 % )  t h e  s l i g h t l y - h i g h e r  t e m p e r a t u r e s  ( l - 2 ° C )  
i n  t h e  d e c k  i n c u b a t o r  s e e m  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  i n c r e a s e d  r a t e  o f  
p r o d u c t i o n .  
D a t a  o b t a i n e d  u s i n g  t h e  
1 4
c  m e t h o d  a r e  f e w e r  a n d  d o  n o t  
s h o w  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s .  
t o  d r a w  f i r m  c o n c l u s i o n s .  
M o r e  m e a s u r e m e n t s  a r e  r e q u i r e d  
T h e  d i f f e r e n c e s  o b s e r v e d  b e t w e e n  i n  s i t u  a n d  s i m u l a t e d  
i n  s i t u  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  a r e  s m a l l ,  c o m p a r e d  w i t h  e x p e r i -
m e n t a l  e r r o r s .  I t  i s  t h e r e f o r e  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  c o n v e n i e n t  
s i m u l a t e d  i n  s i t u  i n c u b a t i o n  t e c h n i q u e  b e  e m p l o y e d  t o  m e a s u r e  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n  o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a _w h e n  s h i p ' s  t i m e  i s  
l i m i t e d .  
3 6 .  
C H A P T E R  6  
D I E L  V A R I A T I O N  I N  P R I M A R Y  P R O D U C T I O N  
6 . 1  I N T R O D U C T I O N  
V a r i a t i o n  i n  t h e  q u a l i t y  a n d  i n t e n s i t y  o f  l i g h t  d u r i n g  
t h e  d a y  i s  l i k e l y  t o  c a u s e  f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  p h o t o s y n t h e t i c  
r a t e  o f  p h y t o p l a n k t o n .  T h e  e x i s t e n c e  o f  a  d i e l  r h y t h m  i n  t h e  
p h o t o s y n t h e t i c  c a p a c i t y  ( i . e .  p o t e n t i a l  p h o t o s y n t h e s i s  u n d e r  
c o n s t a n t  s a t u r a t i n g  l · i g h t )  o f  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s  a n d  c u l t u r e s  
o f  p h y t o p l a n k t o n  h a s  b e e n - e s t a b l i s h e d  b y  a  n u m b e r  o f  d i f f e r e n t  
w o r k e r s  u s i n g  a  v a r i e t y  o f  m e t h o d s  ( S o u r n i a  1 9 7 4 ) .  A l t h o u g h  
t h e r e  i s  g e n e r a l  a g r e e m e n t  a b o u t  t h e  e x i s t e n c e  o f  s u c h  a  r h y t h m  
f i n d i n g s  d i f f e r  a s  t o :  
( i )  t h e  c a u s e ( s )  o f  v a r i a t i o n  
( i i )  t h e  e x t e n t  o f  v a r i a t i o n ,  a n d  
( i i i )  t h e  t i m e s  d u r i n g  t h e  2 4  h o u r s  p e r i o d  a t  w h i c h  
t h e  p e a k s  i n  p r o d u c t i o n  o c c u r .  
C h a n g e s  i n  p h o t o s y n t h e t i c  c a p a c i t y  a r e  i m p o r t a n t  p r a c -
t i c a l l y  b e c a u s e  w h e n  s h o r t  t e r m  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  
a r e  u s e d  f o r  e s t i m a t i n g  d a i l y  r a t e s  o f  p r o d u c t 1 o n ,  t h e  c o n v e r -
s i o n  f a c t o r  w i l l  d e p e n d  o n  t h e  t i m e  a t  w h i c h  t h e  i n c u b a t i o n  w a s  
c a r r i e d  o u t .  B e t t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  d a i l y  p e r i o d i c i t i e s  
w i l l  l e a d  t o  i m p r o v e d  e s t i m a t e s  o f  d a i l y  o r  a n n u a l  p r o d u c t i o n .  
T h e  m a i n  a i m  o f  t h i s  s t u d y  i s  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  d i e l  
v a r i a t i o n s  i n  p h o t o s y n t h e t i c  p o t e n t i a l  ( i . e .  u n d e r  c o n s t a n t  
b r i g h t  l i g h t )  a n d  a c t u a l  p h o t o s y n t h e s i s  ( u n d e r  n a t u r a l  l i g h t )  
o f  p h o t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a .  T h e  
u l t i m a t e  o b j e c t i v e  i s  t o  u s e  s h o r t  t e r m  m e a s u r e m e n t s  o f  p r i m a r y  
p r o d u c t i o n  t o  e s t i m a t e  d a i l y ,  m o n t h l y  o r  a n n u a l  p r o d u c t i o n  
v a l u e s .  
6 . 2  P R O C E D U R E  
F o u r  d i e l  e x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  i n  1 9 7 8  :  
4 - 6  J a n u a r y  ( s u m m e r ) ,  2 0 - 2 3  M a r c h ,  2 4 - 2 8  A p r i l  a n d  2 4 - 2 7  O c t o b e r .  
3 7 .  
E x p e r i m e n t s  i n  J a n u a r y  a n d  A p r i l  w e r e  c a r r i e d  o u t  a t  R o b b e n  
I s l a n d  a n d  t h o s e  i n  M a r c h  a n d  O c t o b e r  a t  O u d e k r a a l  ( F i g .  1 . 1 ) .  
I n  e a c h  c a s e  1 5 0  l i t r e s  o f  s u r f a c e  w a t e r  w a s  s i p h o n e d  
i n t o  e i g h t  2 0  l i t r e  p l a s t i c  c o n t a i n e r s  a~d s u s p e n d e d  a t  t h e  
s e a  s u r f a c e .  
E v e r y  t h r e e  h o u r s  s u b s a m p l e s  w e r e  t a k e n  f o r  
n u t r i e n t ,  c h l o r o p h y l l  ~ a n d  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s .  
I n  s i t u  a n d  i n c u b a t i n g  t e m p e r a t u r e s  w e r e  r e c o r d e d .  L i g h t  
( P A R )  w a s  i n t e g r a t e d  c o n t i n u o u s l y  d u r i n g  e a c h  e x p e r i m e n t  a n d  
r e a d - h o u r l y .  
P r i m a r y  p r o d u c t i o n  w a s  m e a s u r e d  b y  t h e  o x y g e n  m e t h o d .  
T w o  l i g h t  a n d  t w o  d a r k  b o t t l e s  w e r e  i n c u b a t e d  u n d e r  n a t u r a l  
l i g h t  c o n d i t i o n s  e i t h e r  i n  s i t u  ( J a n u a r y )  o r  i n  t h e  s i m u l a t e d  
i n  ~ i n c u b a t o r  o n  d e c k  ( M a r c h ;  A p r i l  a n d  O c t o b e r )  •  A  
s i m i l a r  s e t  o f  s a m p l e s  w a s  i n c u b a t e d _  s i m u l t a n e o u s l y - i n  t h e  c o n -
s t a n t  l i g h t  i n c u b a t o r .  
M i s s i n g  n e t  p r o d u c t i o n  v a l u e s  w e r e  e s t i m a t e d  f r o m  g r o s s  
p r o d u c t i o n  r e s u l t s  w h e n  possible~ 
6 . 3  
R E S U L T S  
6 . 3 . 1  
L i g h t  
F i g .  6 . 1  p r e s e n t s  i n c i d e n t  l i g h t  l e v e l s  d u r i n g  e a c h  
e x p e r i m e n t .  M a x i m u m  l e v e l s  w e r e  h i g h e s t  i n  t h e  J a n u a r y  a n d  
O c t o b e r  e x p e r i m e n t s  (  , . . _  2 0 0 0  p E  . m -
2
•  s -
1
)  a n d  l o w e s t  i n  A p r i l  
( " ' - - ' 1 4 0 0  ) l E . m -
2
. s - l )  w i t h  i n t e r m e d i a t e  l e v e l s  i n  t h e  M a r c h  




) .  C l o u d  c o v e r  c a u s e d  o c c a s i o -
n a l  m i n o r  v a r i a t i o n s  i n  i n t e n s i t y  p a r t i c u l a r l y  o n  d a y  2  i n  
J a n u a r y  a n d  d a y  2  i n  O c t o b e r .  
6 . 3 . 2  
T e m p e r a t u r e  
F i g  6 . 2  s u m m a r i z e s  t h e  t e m p e r a t u r e  r e s u l t s .  
I n  t h e  
J a n u a r y ,  M a r c h  a n d  A p r i l  e x p e r i m e n t s  t h e  i n  s i t u  t e m p e r a t u r e  
a t  w h i c h  t h e  b u l k  w a t e r  s a m p l e  w a s  s t o r e d ,  s h o w e d  s l i g h t  d i e l  
f l u c t u a t i o n s  (  ~ 2 ° C )  d u e  t o  s u n  w a r m i n g .  I n  t h e  O c t o b e r  
e x p e r i m e n t  tempera~ure v a r i a t i o n  w a s  g r e a t e r  (  ~3.2°C) b e c a u s e  
c o l d  w a t e r  u p w e l l e d  s h o r t l y  a f t e r  t h e  e x p e r i m e n t  c o m m e n c e d  
a n d  g r a d u a l l y  .w a r m e d  . u p .  • .. . .  
I n  t h e  f i r s t  e x p e r i m e n t  ( J a n u a r y )  t h e  d i f f e r e n c e  
3 8 .  
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F i g .  6 . 1  
T I M E  ( S . A . S . T  . )  
H o u r l y  i n c i d e n t  l i g h t  l e v e l s  d u r i n g  e a c h  e x p e r i m e n t .  
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D a y 4  
T I M E  ( S . A . S . T . )  
•  
F i g .  6 . 2  
T e m p e r a t u r e s  i n  ~ a n d  i n  t h e  d e c k  a n d  c o n s t a n t  l i g h t  
i n c U b a t o r s  d u r i n g  e a c h  e x p e r t m e n t .  
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T I M E  I S . A . S . T J  
N i t r a t e ,  s i l i c a t e  a n d  p h o s p h a t e  c o n c e n t r a t i o n s  d u r i n g  
e a c h  e x p e r i m e n t .  
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O C T .  
O O h O O  1 2 h 0 0  O O h O O  1 2 h 0 0  O O h O O  1 2 h 0 0  
D a y  I  
- - .  
D a y  2  Day~ 
i J a y - 4  
F i g  • .  6 . 4  
T I M E  ( S . A . S . T . )  
C h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n s  d u r i n g  e a c h  e x p e r i m e n t .  
4 1 .  
4 2 .  
b e t w e e n  n a t u r a l  a n d  c o n s t a n t  l i g h t  i n c u b a t i o n  t e m p e r a t u r e s  w a s  
b e t w e e n  3 o 0  a n d  5 . 2 ° C  b e c a u s e  i n s u f f i c i e n t  w a t e r  c o u l d  b e  c i r -
c u l a t e d  t h r o u g h  t h e  c o n s t a n t  l i g h t  i n c u b a t o r  t o  m a i n t a i n  i n  
~ t e m p e r a t u r e s .  H o w e v e r ,  a f t e r  i n c r e a s i n g  t h e  f l o w  r a t e  
i n  t h e  c o n s t a n t  l i g h t  i n c u b a t o r  i n  t h e  M a r c h ,  A p r i l  a n d  
O c t o b e r  e x p e r i m e n t s ,  t h e  m e a n  t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n c e  w a s  l e s s  
t h a n  1 ° C .  I n  m o s t  c a s e s  in~ s t o r a g e  t e m p e r a t u r e s  w e r e  
l o w e r  t h a n  i n c u b a t i n g  t e m p e r a t u r e s  b y  b e t w e e n  0  a n d  4 ° C .  
6 . 3 . 3  
N u t r i e n t s  
F i g .  6 . 3  s u m m a r i z e s  t h e  n u t r i e n t  r e s u l t s .  I n  t h e  
J a n u a r y  a n d  M a r c h  e x p e r i m e n t s ,  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  s h o w e d  
n o  definit~ t r e n d s  b u t  w e r e  b e l o w  1  pg-atNo
3
-N.~-l, w h e r e a s  
i n  t h e  A p r i l  e x p e r i m e n t  c o n c e n t r a t i o n s  d e c r e a s e d  f r o m  b e t w e e n  
n - 1  
5 . 6  a n d  7 . 3  a t  t h e  s t a r t  t o  2 . 2  pg-at.~ •  I n  t h e  O c t o b e r  
e x p e r i m e n t  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  d e c r e a s e d  f r o m  2  t o  0  pg-at.~-l 
e x c e p t  f o r  a  s e t  o f  i n e x p l i c a b l y  h i g h  v a l u e s  i n  t h e  m i d d l e  o f  
t h e  e x p e r i m e n t .  A l t h o u g h  t h e  c o n t a i n e r s  h a d  b e e n  t h o r o u g h l y  
r i n s e d ,  i t  a p p e a r s  t h a t  o n e  m a y  h a v e  b e e n  c o n t a m i n a t e d .  
P h o s p h a t e  c o n c e n t r a t i o n s  s h o w e d  l i t t l e  v a r i a t i o n .  
S i l i c a t e  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  h i g h  i n  t h e  J a n u a r y ,  A p r i l  a n d  
O c t o b e r  e x p e r i m e n t s  a n d  s h o w e d  n o  d e f i n i t e  t r e n d s .  I n  t h e  
M a r c h  e x p e r i m e n t  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  l o w e r  a n d ,  f o r  s o m e  r e a s o n ,  
i n c r e a s e d  t o w a r d s  t h e  e n d  o f  t h e  e x p e r i m e n t .  
6 . 3 . 4  C h l o r o p h y l l  g  
C h l o r o p h y l l  a  d a t a  a r e  s u m m a r i z e d  i n  F i g .  6 . 4 .  
C o n c e n t r a t i o n s  s h o w e d  l i t t l e  e v i d e n c e  o f  d i e l  p e r i o d i c i t y .  N o  
t r e n d s  w e r e  e v i d e n t  i n  J a n u a r y ,  M a r c h  a n d  O c t o b e r ,  b u t  a  
d i s t i n c t  i n c r e a s e  i n  A p r i l  a p p e a r s  t o  c o r r e l a t e  w i t h  a  d e c r e a s e  
i n  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n  . .  
6 . 3 . 5  
P r o d u c t i o n  u n d e r  a  n a t u r a l  l i g h t  r e g i m e  
U n d e r  a  n a t u r a l  l i q h t  r e g i m e ,  b o t h  n e t  p r o d u c t i o n  ( P i )  
a n d  n e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  c h l o r o p h y l l  A  (P~) . p e a k e d  d u r i n g  
t h e  d a y ,  t h e n  d e c r e a s e d  s t e a d i l y  t o  a n  o v e r n i g h t  m i n i m u m  
( F i g .  6 . 5 ) .  T h e  t i m e s  a t  w h i c h  P .  a n d  P~ p e a k e d  v a r i e d  
1  1  
( T a b l e  6 . 1 ) .  
4 3 .  
8 0  
~ 
: . c  
. . . .  
' e  
u  4 0  
0  
. !  2 0  
0  
- 2 0  
1 2 0  
1 0 0  
8 0  
6 0  
4 0  
2 0  
0  
J A N .  
·  •  ·  •  •  R e s p i r a t i o n  
- N e t  p r o d u c t i o n  ( P . . , )  
•  
-20~--~--~----~----~--_.~--~~ 
O O h O O  1 2 h 0 0  O O h O O  1 2 h 0 0  O O h O O  - - - -
D a y  1  
D a y  2  D a y  3  
D a y  4  
F i g .  6 . 5  
T I M E  ( S . A . S . T )  
N e t  p r o d u c t i o n  a n d  r e s p i r a t i o n  u n d e r  n a t u r a l  l i g h t  d u r i n g  
e a c h  e x p e r i m e n t .  0  =  v a l u e  e s t i m a t e d  f r o m  g r o s s  p r o d u c t i o n  
m e a s u r e m e n t 1  e r r o r  b a r  =  r a n g e .  
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4 4 .  
N e t  p r o d u c t i o n  a n d  r e s p i r a t i o n  p e r  u n i t  c h l o r o p h y l l  A  u n d e r  
n a t u ; r a l  l : i , g h t .  
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Times of peak net production and net production per unit chlorophyll g under natural 
light (P. and P~) and constant artificial light (P and PB) for phytoplankton popu-
l l c c 
lations at the sea surface. Times of sunrise (SR) and sunset (SS) are given, as are 
the maximum hourly light levels for each day. Times are in South African Standard 
Time (SAST) • Local Apparent Time is 51, 53, 44 and 30 minutes before SAST for the 
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4 8 .  
T A B L E  6 . 2  
T h e  r a n g e  o f  f l u c t u a t i o n  o f  p o t e n t i a l  n e t  p r o d u c -
t i o n  i s  r e p r e s e n t e d  b y  t h e  r a t i o  o f  t h e  m a x i m u m  
r a t e  d i v i d e d  b y  t h e  m i n i m u m  r a t e  o f  P  a n d  P B .  
c  c  
B  B  
P  / p  .  =  ( P  / p  .  +  P  .  / P  .  ) / 2  
rna~ m 1 n  c  rna~ c  m 1 n  c  m 1 n  c  m 1 n  
L : D  =  l i g h t :  d a r k  h o u r s ;  * n o t  u s e d  t o  c a l c u l a t e  
p  / p  . •  
rna~ m 1 n  
E x p t  
p  / P  .  
P B  / P B  m i n  




r n a  m 1 n  
c  r n a  c  m 1 n  c  r n a  c  
( m e a n )  
J a n  
2 . 7  2 . 9  2 . 8  
1 4 , 3  
:  
9 , 7  
M a r  
( 2 4 . 1 ) *  
1 2 . 4  1 2 . 4  1 2  
:  1 2  
A p r  
7 . 3  7 . 5  
7 . 4  
1 1  
:  
1 3  
O c t  3 . 2  3 . 6  
3 . 4  1 3 . 2  
:  1 0 . 8  
4 9 .  
I n  t h e  J a n u a r y  a n d  M a r c h  e x p e r i m e n t s  t h e  p e a k  i n  P .  w a s  
l .  
i n  t h e  m o r n i n g ,  t h r e e  a n d  f o u r  h o u r s  a f t e r  s u n r i s e  r e s p e c t i v e l y .  
I n  A p r i l  t h e  p e a k  w a s  i n  t h e  a f t e r n o o n  o n  d a y  2 ,  w h e r e a s  i t  
s p a n n e d  n o o n  b r o a d l y  o n  d a y s  3  a n d  4 .  O n  d a y  2  o f  t h e  
O c t o b e r  e x p e r i m e n t  t h e  p e a k  w a s  i n  t h e  e a r l y  a f t e r n o o n ,  b u t  o n  
d a y  3  i t  w a s  i n  t h e  m o r n i n g ,  a b o u t  t h r e e  h o u r s  a f t e r  s u n r i s e .  
P~ f o l l o w e d  s i m i l a r  t r e n d s  t o P . .  I n  t h e  J a n u a r y  
l .  B  l .  
e x p e r i m e n t  P .  p e a k e d  b e f o r e  a n d  a f t e r  n o o n .  N o o n  d e p r e s s i o n s  
l .  
w e r e  a l s o  a p p a r e n t  o n  d a y  2  i n  t h e  A p r i l  a n d  O c t o b e r  e x p e r i m e n t s  
b u t  w e r e  n o t  a s  p r o m i n e n t  a s  i n  J a n u a r y .  
6 . 3 . 6  P r o d u c t i o n  u n d e r  a  c o n s t a n t  l i g h t  r e g i m e  
B o t h  n e t  p r o d u c t i o n  ( P c )  a n d  n e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  
c h l o r o p h y l l  ~ (P~) u n d e r  a  c o n s t a n t  l i g h t  r e g i m e  g e n e r a l l y  s h o w  
f l u c t u a t i o n s  s i m i l a r  t o  t h o s e  u n d e r  n a t u r a l  l i g h t .  H i g h  
v a l u e s  o c c u r  d u r i n g  d a y l i g h t  h o u r s  a n d  l o w  v a l u e s  a t  n i g h t  
( F i g .  6 . 6  a n d  T a b l e  6 . 1 ) .  H o w e v e r ,  i n  t h e  O c t o b e r  e x p e r i m e n t  
t h i s  p a t t e r n  i s  n o t  c l e a r .  T h e  h i g h  n e t  p r o d u c t i o n  l e v e l s  
m e a s u r e d  b e t w e e n  d a y s  2  a n d  3  a r e  p r o b a b l y  d u e  ± o  n i t r a t e  c o n -
t a m i n a t i o n  ( s e e  S e c t i o n  6 . 3 . 3 )  b o o s t i n g  n e t  p r o d u c t i o n  a n d  
t h u s  m a s k i n g  p o s s i b l e  f l u c t u a t i o n s .  
I n  t h e  J a n u a r y  e x p e r i m e n t  a  m i d n i g h t  p e a k  i n  P B  
c  
( b e t w e e n  d a y s  1  a n d  2 )  w a s  c a u s e d  b y  l o w  c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n -
t r a t i o n  ( F i g  6 . 4 ) ,  n o t  b y  a n  i n c r e a s e  i n  P  •  N o o n  d e p r e s s i o n s  
c  
i n  P~ ( u n d e r  n a t u r a l  l i q h t )  w e r e  n o t  p r o m i n e n t  i n  P B ,  a l t h o u g h  
l .  c  
t h e y  w e r e  s o m e t i m e s  d e t e c t a b l e .  
6 . 3 . 7  F l u c t u a t i o n s  i n  p o t e n t i a l  p r o d u c t i o n  ( P  x ( P  .  )  
r n a  m 1 . n  
T h e  e x t e n t  t o  w h i c h  P  a n d  P B  v a r i e d  o v e r  2 4  h o u r s  
c  c  
( d u r i n g  w h i c h  t i m e  t h e  p a r e n t  p o p u l a t i o n  w a s  e x p o s e d  t o  a  
n a t u r a l  l i g h t  r e g i m e )  i s  e x p r e s s e d  b y  t h e  r a t i o  P  / p  .  ( t h e  
m~ m 1 . n  
m a x i m u m  p r o d u c t i o n  v a l u e  d i v i d e d  b y  t h e  m i n i m u m  v a l u e )  .  M e a n  
d a i l y  m i n i m a  a n d  m a x i m a  f o r  e a c h  e x p e r i m e n t  w e r e  u s e d .  
R e s u l t s  a r e  s u m m a r i z e d  i n  T a b l e  6 . 2 .  P  / p  .  
B  B  c  m a x  c  m 1 . n  
a g r e e s  w i t h  P  / p  .  e x c e p t  i n  M a r c h  w h e n  P  / p  .  
c  m a x B  c  m 1 . n B  c  m a x  c  m 1 . n  
( 2 4 . 1 )  w a s  t w i c e  P  / p  .  ( 1 2 . 4 ) .  A s  t h e  g r e a t e s t  r a n g e  
c  m a x  c  m l . n  
r e p o r t e d  i n  t h e  l i t e r a t u r e  i s  1  t o  1 2  ( D o t y  a n d  O g u r i  1 9 5 7 ) ,  i t  
i s  l i k e l y  t h a t  t h e  p B  / p B  .  v a l u e  o f  1 2 . 4  i n  M a r c h  i s  
c  m a x  c  m 1 . n  
c o r r e c t .  
s o .  
6 . 4  
D I S C U S S I O N  
6 . 4 . 1  
P h o t o - i n h i b i t i o n  
V a r i a t i o n s  i n  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  u n d e r  a  n a t u r a l  
l i g h t  r e g i m e  i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y  c a n  b e  p a r t l y  e x p l a i n e d  i n  
t e r m s  o f  a m b i e n t  l i g h t  l e v e l s .  P r o d u c t i o n  a p p e a r s  t o  i n c r e a s e  
w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  l i g h t  u n t i l  t h e  p h y t o p l a n k t o n  i s  l i g h t  





)  c a u s e d  i n h i b i t i o n  o f  p h o t o s v n t h e s i s  a n d  a  d e p r e s s i o n  
i n  P~. O n  d a y  2  i n  t h e  O c t o b e r  e x p e r i m e n t  s l i g h t l y  c l o u d y  
l  
c o n d i t i o n s  a t  n o o n  r e s u l t e d  i n  r e l a t i v e l y  w e a k  d e p r e s s i o n  o f  
p r o d u c t i o n .  O n  d a y  3 ,  h o w e v e r ,  p r o d u c t i o n  p e a k e d  b e f o r e  n o o n ,  
a n d  d i d  n o t  r e c o v e r  f r o m  t h e  i n h i b i t i n g  n o o n  l i g h t  l e v e l s  




)  s u f f i c i e n t l y  q u i c k l y  t o  g e n e r a t e  a n  a f t e r -
n o o n  p e a k ,  p r o b a b l y  b e c a u s e  t h e  h i g h  l i g h t  l e v e l s  w e r e  s u s t a i n e d  
f o r  l o n g e r  t h a n  i n  J a n u a r y .  I n  A p r i l ,  w h i l s t  t h e  P~ p e a k s  
l  
s p a n n e d  n o o n  o n  d a y s  3  a n d  4 ,  t h e  m a i n  p e a k  o n  d a y  1  w a s  i n  
t h e  l a t e  a f t e r n o o n ,  f o l l o w i n g  a n  e a r l y  a f t e r n o o n  d e p r e s s i o n .  
I t  i s  u n l i k e l y  t h a t  t h e  m a x i m u m  h o u r l y  l i g h t  l e v e l s  d u r i n g  t h i s  




)  w e r e  h i g h  e n o u g h  t o  i n h i b i t  p h o t o -
s y n t h e s i s ,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  d e p r e s s i o n  i n  P~ o n  d a y  1  w a s  
n o t  c a u s e d  b y  p h o t o - i n h i b i t i o n .  T h e  l a r g e  r a n g e  c a l c u l a t e d  
f o r  t h a t  p a r t i c u l a r  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  
o b s e r v e d  d e c r e a s e  m a y  b e  a n  a r t i f a c t .  
I n  M a r c h  P~ p e a k e d  i n  t h e  l a t e - m o r n i n g  a n d  s h o w e d  n o  
l  
o b v i o u s  n o o n  d e p r e s s i o n .  I t  s e e m s  l i k e l y  t h a t  t h e  l i g h t  l e v e l s  
i n  b o t h  M a r c h  a n d  A p r i l  w e r e  t o o  l o w  t o  c a u s e  s e v e r e  p h o t o -
i n h i b i t i o n .  T h i s  i s  s u p p o r t e d  b y  t h e  f i n d i n g s  o f  S t e e m a n  
N i e l s e n  ( 1 9 7 5 )  t h a t  o n  a  b r i g h t  d a y ,  m a x i m u m  r a t e s  o f  p h o t o -
s y n t h e s i s  a r e  f o u n d  a t  a  d e p t h  a t  w h i c h  a b o u t  3 0 - 5 0 %  o f  t h e  
s u r f a c e  l i q h t  i s  f o u n d ,  w h e r e a s  o n  a  d u l l  d a y  t h e  h i g h e s t  r a t e s  
a r e  f o u n d  c l o s e  t o  t h e  s u r f a c e .  B r i e f  p e r i o d s  ( o n e  t o  t h r e e  
h o u r s )  o f  c l o u d  c o v e r  a p p e a r  t o  p l a y  a  m i n o r  r o l e  i n  t h e  p r e s e n t  
study~ a  t e m p o r a r y  d e c r e a s e  i n  l i g h t  i n t e n s i t y  d u e  t o  c l o u d  
i n  J a n u a r y  a n d  O c t o b e r  c a u s e d  o n l y  m i n o r  c h a n g e s  i n  P~. 
6 . 4 . 2  
D . i e l  r h y t h m s  
T h a t  d i e l  f l u c t u a t i o n s  a r e  a l s o  a p p a r e n t  u n d e r  a  c o n -
s t a n t  l i g h t  r e g i m e  s u q g e s t s  t h a t  s o m e t h i n g  o t h e r  t h a n  l i g h t  
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p l a y s  a  p a r t  i n  r e g u l a t i n g  p r o d u c t i o n  r a t e s .  
D o t y  a n d  
O g u r i  ( 1 9 5 7 )  s u q g e s t e d  a  d a i l y  e n d o g e n o u s  r h y t h m  i n  t h e  p h o t o -
s y n t h e t i c  a b i l i t y  o f  p h y t o p l a n k t o n .  Y e n t s c h  a n d  R y t h e r  ( 1 9 5 7 )  
a n d  S h i m a d a  ( 1 9 5 8 )  e x p l a i n e d  p e r i o d i c i t y  i n  t e r m s  o f  c h l o r o -
p h y l l  £  v a r i a t i o n  w h i c h  w a s  f o u n d  t o  b e  d e p e n d e n t  o n  l i g h t  a n d  
v a r i e d  d i u r n a l l y  w i t h  t h e  i n t e n s i t y  o f  s o l a r  r a d i a t i o n .  
L o r e n z e n  ( 1 9 6 3 )  f o u n d  t h a t  t h e  c h a n g e s  i n  c h l o r o p h y l l  ~ c o n t e n t  
w e r e  p a r t i a l l y  r e s p o n s i b l e  f o r  f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  r a t e  o f  
p h o t o s y n t h e s i s ,  b u t  t h e y  w e r e  n o t  l a r g e  e n o u g h  t o  a c c o u n t  f o r  
t h e  t o t a l  f l u c t u a t i o n s .  H e  e l i m i n a t e d  t h e  e f f e c t  o f  
c h l o r o p h y l l  ~ b y  s t a n d a r d i z i n g  t o  u n i t  b i o m a s s  u s i n g  t h e  a s s i -
m i l a t i o n  n u m b e r  ( g r a m s  c a r b o n  a s s i m i l a t e d  p e r  h o u r  p e r  g r a m  
c h l o r o p h y l l  ~ p r e s e n t  a t  s a t u r a t i n g  l i g h t  l e v e l s )  a s  a  m e a s u r e  
o f  p o t e n t i a l  p r o d u c t i o n .  P e r s i s t e n t  f l u c t u a t i o n s  d e m o n s t r a t e d  
t h a t ,  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  v a r i a t i o n  c a u s e d  b y  f l u c t u a t i o n s  i n  
c h l o r o p h y l l  ~, a n  i n d e p e n d e n t  f a c t o r  ( p o s s i b l y  a n  i n t e r n a l  
r h y t h m )  w a s  m o d i f y i n g  t h e  p h o t o s y n t h e t i c  r a t e .  
O t h e r  w o r k e r s  
h a v e  f o u n d  e i t h e r  n o  v a r i a t i o n  i n  c h l o r o p h y l l  ~ ( E p p l e y  e t  a l .  
1 9 7 1 ) ,  o r  t h a t  chlorophyll~ c h a n g e s  a r e  n o t . r e s p o n s i b l e  f o r  
t h e  o b s e r v e d  r h y t h m s  (~astings e t  a l .  1 9 6 1 ,  q u o t e d  b y  S w e e n e y ,  
1 9 6 9 )  •  
P r e s e n t  f i n d i n g s  s u g g e s t  t h a t  u n d e r  n a t u r a l  , a n d  c o n s t a n t  
l i g h t  r e g i m e s ,  v a r i a t i o n  i n  c h l o r o p h y l l  ~ w a s  n o t  r e s p o n s i b l e  
f o r  t h e  o b s e r v e d  p e r i o d i c i t y  i n  n e t  p r o d u c t i o n .  C h l o r o p h y l l  ~ 
c o n c e n t r a t i o n  w a s  n o t  d e p e n d e n t  o n  l i g h t ,  n o r  d i d  i t  v a r y  
d i u r n a l l y  w i t h  t h e  i n t e n s i t y  o f  s o l a r  r a d i a t i o n ,  c o n t r a r y  t o  
t h e  f i n d i n g s  o f  Y e n t s c h  a n d  R y t h e r  ( 1 9 5 7 ) .  N a t u r a l  p h y t o -
p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  a r e  l a r g e l y  d o m i -
n a t e d  b y  d i a t o m s  ( u n p u b l i s h e d  d a t a )  w h i c h  a r e  u n l i k e l y  t o  
c h a n g e  t h e i r  c h l o r o p h y l l  ~ c o n t e n t  i n  r e s p o n s e  t o  c h a n g e s  i n  
l i g h t  ( J o r g e n s e n  1 9 6 4 ,  B r o w n  a n d  R i c h a r d s o n  1 9 6 8 )  •  
A s  f o u n d  b y  L o r e n z e n  ( 1 9 6 3 ) ,  v a r i a t i o n  i n  d a r k  r e s p i r a -
t i o n  ( F i g .  6 . 5  a n d  6 . 6 )  i s  t o o  s m a l l  t o  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  
p h o t o s y n t h e t i c  f l u c t u a t i o n s .  T e m p e r a t u r e  v a r i a t i o n s  ( F i g .  6 . 2 )  
d o  n o t  e x p l a i n  f l u c t u a t i o n s  a s  t e m p e r a t u r e  a n d  n e t  p r o d u c t i o n  
d o  n o t  v a r y  i n  s y m p a t h y .  
M a l o n e  ( 1 9 7 1 )  l i n k e d  p e r i o d i c i t y  i n  p r o d u c t i o n  w i t h  
g e o g r a p h i c  z o n e  a n d  s i z e  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  p h y t o p l a n k t o n .  H e  
f o u n d  n o  p e r i o d i c i t y  i n  t e m p e r a t e  z o n e s  w h e r e a s  i n  t r o p i c a l  
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z o n e s  n a n n o p l a n k t o n  s h o w e d  d i e l  p e r i o d i c i t y  b u t  n e t p l a n k t o n  d i d  
n o t .  T h e  p r e s e n t  s t u d y  a r e a  i s  c o n s i d e r e d  a  t e m p e r a t e  z o n e  
a n d  i s  d o m i n a t e d  b y  d i a t o m s  w h i c h  g e n e r a l l y  c h a r a c t e r i z e  u p -
w e l l i n g  e c o s y s t e m s  ( P a r s o n s  1 9 7 9 ) .  M a l o n e ' s  h y p o t h e s i s  d o e s  
n o t  a p p e a r  t o  a p p l y  i n  t h e  s o u t h e r n  B e n g u e l a  r e g i o n  s i n c e  
d e f i n i t e  p e r i o d i c i t y  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d .  
T h e  e x i s t e n c e  o f  a  r h y t h m  r e g u l a t i n g  p o t e n t i a l  p h o t o -
s y n t h e s i s  i s  n o  l o n g e r  d i s p u t e d  ( S o u r n i a  1 9 7 4 )  •  
T w o  m a i n  h y p o -
t h e s e s  h a v e  b e e n  p u t  f o r w a r d  t o  e x p l a i n  t h i s  p h e n o m e n o n  ( S t r o s s  
e t  a l .  1 9 7 3 ) .  T h e  f i r s t ,  w h i c h  m a y  b e  c a l l e d  t h e  " p h a s i n g "  
h y p o t h e s i s ,  i s  t h a t  t h e  p h o t o s y n t h e t i c  p o t e n t i a l  o s c i l l a t e s  i n  
r e s p o n s e  t o  i n t r i n s i c  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  c e l l  w i t h  a  l i g h t -
d a r k  c y c l e .  T h e  s e c o n d  o r  " f o r c i n g "  h y p o t h e s i s  i s  t h a t  s o m e  
t i m e  d e p e n d e n t  d e f i c i e n c y  ( e . g .  n u t r i e n t s )  o r  d e s t r u c t i v e  
a c t i o n  ( e . g .  p h o t o - d e s t r u c t i o n )  c a u s e s  t h e  o s c i l l a t i o n .  
S t r o s s  e t  a l .  ( 1 9 7 3 )  t e s t e d  t h e s e  h y p o t h e s e s  a n d  f o u n d  
t h a t  t h e  p h o t o s y n t h e t i c  r h y t h m s  c o u l d  r e s u l t  f r o m  b o t h  a n  i n -
t r i n s i c  a n d  a  f o r c i n g  o s c i l l a t i o n .  T h e  f i n d i n g s  o f  t h e  p r e s e n t  
s t u d y  a p p e a r  t o  s u p p o r t  t h i s  v i e w .  F i r s t ,  t h a t  P~ a n d  P B  
1  c  
s h o w  s i m i l a r  f l u c t u a t i o n s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  l i g h t  h i s t o r y  o f  t h e  
p h y t o p l a n k t o n  a f f e c t s  i t s  p h o t o s y n t h e t i c  a b i l i t y .  T h e  p h y t o -
p l a n k t o n  " e x p e c t s "  a  c e r t a i n  l i g h t  r e g i m e  a n d  t h e r e f o r e  r e g u l a t e s  
i t s  p h o t o s y n t h e t i c  m e c h a n i s m  a c c o r d i n g l y .  S e c o n d ,  n u t r i e n t  
c o n c e n t r a t i o n s  h a v e  b e e n  f o u n d  t o  i n f l u e n c e  t h e  t i m e  o f  p e a k  
p r o d u c t i o n .  N e w h o u s e  a n d  K n a u e r  ( q u o t e d  b y  M a l o n e  1 9 7 1 )  
p r o p o s e d  t h a t  t h e  t i m e  o f  p e a k  p h o t o s y n t h e t i c  r a t e  i n  t h e  o c e a n  
i s  a  f u n c t i o n  o f  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  n u t r i e n t s  i n  t h e  w a t e r ,  
i . e .  p e a k  p h o t o s y n t h e s i s  w i l l  b e  e a r l i e r  i n  t h e  d a y  w h e n  
n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s  a r e  l o w  ( a n d  p r e s u m a b l y  l i m i t i n g ) ,  
t h a n  w h e n  t h e y  a r e  h i g h .  
N i t r a t e  h a s  b e e n  s h o w n  t o  b e  t h e  p r i m a r y  l i m i t i n g  
n u t r i e n t  i n  t h e  C a p e  U p w e l l i n g  a r e a .  P r i m a r y .  p r o d u c t i o n  m a y  
b e  r e d u c e d  b y  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  l e s s  t h a n  4 - 5  p g - a t  N 0
3  
-N.~-l ( A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  1 9 8 0 ) .  I n  a l l  f o u r  e x p e r i m e n t s  
t h e  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n  w a s  b e l o w  5  pg-at.~-l e x c e p t  o n  d a y s  
1  a n d  2  i n  A p r i l .  I t  s e e m s  t h a t  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n s  o n  
d a y  2  d i d  n o t  l i m i t  p h o t o s y n t h e s i s  a n d  w e r e  r e s p o n s i b l e  f o r  
t h e  a f t e r n o o n  p e a k  i n  P B .  O n  d a y s  3  a n d  4  t h e  l o w e r  a n d  
c  
p r e s u m a b l y  l i m i t i n g  c o n c e n t r a t i o n s  a p p e a r  t o  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  
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t h e  e a r l i e r  p e a k s .  E v e n  t h o u g h  l o w  n i t r a t e s  m a y  h a v e  r e d u c e d  
p r o d u c t i o n  i n  t h e  o~~er t h r e e  e x p e r i m e n t s ,  t h e  e x p e c t e d  m o r n i n g  
p e a k s  w e r e  n o t  c o n s i s t e n t l y  f o u n d .  
P l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  i n  u p w e l l i n g  a r e a s  d o  n o t  a t t a i n  
t h e  s t a t e  o f  d y n a m i c  e q u i l i b r i u m  f o u n d  i n  s t a b l e  o c e a n i c  w a t e r s .  
P h y t o p l a n k t o n  g r o w t h  r a t e s  t e n d  t o  b e  m o r e  v a r i a b l e  d u e  t o  
v a r i a t i o n  i n . a v a i l a b i l i t y  o f  n u t r i e n t s .  I n  a n y  o n e  m a s s  o f  
u p w e l l e d  w a t e r ,  l u x u r y  n i t r a t e  l e v e l s  a r e  u n l i k e l y  t o  b e  m a i n -
t a i n e d  f o r  m o r e  t h a n  t h r e e  t o  f i v e  d a y s  ( u n p u b l i s h e d  d a t a  
o b t a i n e d  f r o m  a  d r o g u e  s t u d y )  •  A f t e r  t h i s ,  v a r y i n g  d e g r e e s  
o f  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  i n f l u e n c e  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  p h o t o -
s y n t h e t i c  a c t i v i t y ,  t h e  t i m e  o f  p e a k  p r o d u c t i o n  m a y  a l s o  v a r y .  
I d e a l l y ,  o n e  s h o u l d  m a i n t a i n  n a t u r a l  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  
u n d e r  a  p a t u r a l  l i g h t  r e g i m e  a t  a  r a n g e  o f  d i f f e r e n t  b u t  c o n -
s t a n t  n u t r i e n t  l e v e l s  ( p o s s i b l y  u s i n g  a  c h e m o s t a t )  s o  t h a t  
v a r y i n g  n u t r i e n t  l e v e l s  d o  n o t  i n t e r f e r e  w i t h  t h e - i n v e s t i g a t i o n  
o f  r h y t h m s .  
I n  a d d i t i o n ,  a t  l o w  p r o d u c t i o n  l e v e l s ,  t h e  a c c u r a c y  o f  
t h e  o x y g e n  m e t h o d  o f  m e a s u r i n g  p r o d u c t i o n  i s  d e c r e a s e d  s o  t h a t  
d i f f e r e n c e s  i n  p r o d u c t i o n  b e c o m e  i n c r e a s i n g l y  d i f f i c u l t  t o  
m e a s u r e .  I t  m i g h t  b e  a d v i s a b l e  t o  u s e  t h e  m o r e  s e n s i t i v e  
1 4
c  u p t a k e  m e t h o d  f o r  s u c h  e x p e r i m e n t s .  
6 . 4 . 3  E x t e n t  o f  d i e l  f l u c t u a t i o n s  ( P  a x ( P  .  )  
m  m J . n  
L o r e n z e n  ( 1 9 6 3 )  f o u n d  · t h a t  d a y  l e n g t h  a n d  t o t a l  r a d i a -
t i o n  i n f l u e n c e d  t h e  e x t e n t  o f  v a r i a t i o n  i n  p o t e n t i a l  p r o d u c t i o n ,  
t h e  l a r g e s t  v a r i a t i o n  ( P  / p  .  =  9 )  o c c u r r i n g  w h e n  d a y  l e n g t h  
m a x '  m 1 . n  
a p p r o a c h e s  1 2  h o u r s .  P r e v i o u s l y  D o t y  ( 1 9 5 9 )  h a d  c o r r e l a t e d  
l a t i t u d e  w i t h  v a r i a t i o n  i n  P  / p  .  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  n e a r e r  
m a x '  m l . n  
t h e  e q u a t o r ,  t h e  m o r e  r e g u l a r  t h e  " p u l s i n g  e f f e c t "  o f  t h e  l i g h t -
d a r k  c y c l e .  L o r e n z e n  ( 1 9 6 3 }  i n t e r p r e t e d  t h e  v a r i a t i o n  a s  
b e i n g  d u e  t o  d i f f e r e n c e s  i n  d a y  l e n g t h ,  i r r e s p e c t i v e  o f  l a t i t u d e .  
I n d i r e c t l y ,  l a t i t u d e  e f f e c t s  P  / p  .  b e c a u s e  o f  i t s  e f f e c t  
m a x '  m 1 . n  
o n  d a y l e n g t h .  
I n  t h e  p r e s e n t  s t u d y  P  / p  .  a p p e a r s  t o  b e  l i n k e d  t o  
m a x '  m 1 . n  
t h e  d a i l y  r a t i o  o f  l i g h t :  d a r k  h o u r s .  T h e  m i n i m u m  P  / p  .  
m a x '  m l . n  
v a l u e  ( 2 . 9 )  w a s  i n  J a n u a r y  ( s u m m e r )  w h e n  t h e  d i f f e r e n c e  i n  
n u m b e r - o f  l i g h t  a n d  d a r k  h o U r s  w a s - g r e a t e s t  ( 1 4 . 3  l i g h t :  9 . 7  
d a r k )  T h e  m a x i m u m  P  / p  .  v a l u e  ( 1 2  . 4 )  w a s  i n  M a r c h  
•  m a x '  m l . n  
5 4 .  
( a u t u m n }  w h e n  t h e  n u m b e r  o f  l i g h t  a n d  d a r k  h o u r s  w e r e  e q u a l  
( 1 2  l i g h t :  1 2  d a r k } o  P  / P  .  f o r  t h e  o t h e r  t w o  e x p e r i m e n t s  
m a x  m 1 . n  
w e r e  m i d w a y  b e t w e e n  t h e  t w o  e x t r e m e s ,  i . e .  3 . 4  i n  O c t o b e r  
( 1 3 . 2  l i g h t :  1 0 . 8  d a r k  4 o u r s }  a n d  7 . 4  i n  A p r i l  ( 1 1  l i g h t :  1 3  
d a r k  h o u r s }  •  
T h e s e  f i n d i n g s  c o n f i r m  L o r e n z e n ' s  ( 1 9 6 3 }  t h e o r y  
t h a t  t h e  h i g h e s t  P  / p  .  v a l u e  o c c u r s  w h e n  d a y  a n d  n i g h t  a r e  
m a x '  m 1 . n  
o f  e q u a l  l e n g t h  a n d  t h e  l o w e s t  w h e n  d a y  a n d  n i g h t  p e r i o d s  a r e  
m o s t  d i f f e r e n t .  
6 . 4 . 4  E s t i m a t i o n  o f  d a i l y  n e t  p r o d u c t i o n  
E s t i m a t i o n  o f  d a i l y  n e t  p r o d u c t i o n  h a s  p r o v e d  t o  b e  
d i f f i c u l t  ( V o l l e n w e i d e r  1 9 6 9 }  •  D a i l y  n e t  p r o d u c t i o n  
( P i  
2 4  
cal~} c a n  b e  c a l c u l a t e d  f r o m  a n y  o n e  s h o r t  t e r m  l n  ~ 
e x p e r i m e n t  i n  t h e  f o l l o w i n g  w a y :  
P i  2 4  c a l c  
- -
( P  . •  D T )  
-
( R  • •  N T )  
l .  
l .  
w h e r e  
P i  =  l n  ~ n e t  p r o d u c t i o n  
- 3  - 1  
( m g  c . m  . h  )  
R i  =  i n  s i t u  r e s p i r a t i o n  
- - 3  - 1  
( m g  C . m  . h  )  
D T  =  n u m b e r  o f  d a y l i g h t  h o u r s  
N T  =  n u m b e r  o f  d a r k n e s s  h o u r s  
T h i s  e s t i m a t e  v a r i e s  w i t h  t h e  t i m e  o f  i n c U b a t i o n  s i n c e  
t h e  c a l c u l a t i o n  a s s u m e s  t h a t  t h e  m e a s u r e m e n t s  a r e  r e p r e s e n t a t i v e  
o f  a l l  d a y l i g h t  h o u r s .  A  m o r e  a c c u r a t e ,  b u t  i m p r a c t i c a l ,  w a y  
o f  m e a s u r i n g  d a i l y  n e t  p r o d u c t i o n  ( P i  
2 4  
m e a s )  i s  b y  u s i n g  t h e  
m e a n  h o u r l y  n e t  p r o d u c t i o n  o b t a i n e d  f r o m  a  s e r i e s  o f  s h o r t  t e r m  
i n c u b a t i o n s  s p a n n i n g  a  2 4  h o u r  p e r i o d :  
P i  2 4  m e a s  
=  ( L  P . )  •  2 4  
l .  
n  
w h e r e  n  =  t h e  n u m b e r  o f  i n c u b a t i o n s  i n  t h e  2 4  h o u r  p e r i o d .  
T h i s  v a l u e  a p p r o a c h e s  t h e  a c t u a l  d a i l y  n e t  p r o d u c t i o n ,  t h e r e b y  
p r o v i d i n g  a  c o m p a r i s o n  f o r  c a l c u l a t e d  d a i l y  p r o d u c t i o n .  I n  
t h e  f o u r  e x p e r i m e n t s  
i n c U b a t i o n s _ s p a n n i n g  
- 3  - 1  
1 1 1  m g  C . m  . d a y  o n  
P .  
2 4
.  .  w a s  o b t a i n e d  f r o m  s e t s  o f  e i g h t  
1 .  m e a s  
2 4  . h o u r s .  I t .  _w a s  f o u n d  . t o  . v a r y  b e t w e e n  
d a y  3  i n  t h e  M a r c h  e x p e r i m e n t  a n d  1 2 4 7  
Estimation of daily net production from individual short term measurements (P. 24 1 ) and actualy daily 1 1. ca c B 
net production (Pi 24 meas) (see text). F and F are factors for correcting Pi 24 calc and Pi 24 calc 
TABLE 6.3 
for diel variation in net production. F = Pi 
1/F and l/F1 indicate by how much P. 24 /p, B 1. meas' 1. 
Pi 24 meas and Pi 24 meas respectively. High 
1 B B 
24 mea/Pi 24 calc ~nd F = Pi 24 mea/Pi 24 calc· 
24 calc and Pi 24 calc over- or underestimate 
respiration rates resulted in very low or negative 
P. 24 1 - these values (*) were not used in the calculation of mean correlation factors. 1. ca c 
P. p~ 
Time l. l. 
(SAST) Pi 24 meas Pi 24 calc F 1/F PB Pi 24 calc Fl Expt i 24 meas 
Jan 0600-0900 819 1141 o. 72 1.39 74 83 0.89 
(Day 2) 0900-1200 II 1140 0. 72 1.39 II 92 0.81 
1200-1500 II 708 1.20 0.83 II 58 1.28 
1500-1800 II 579 1.41 o. 71 II 86 0.86 
March 0630-1030 226 358 0.63 1.59 24 54 0.45 
(Day 2) 0930-1330 II 262 0.83 1.20 II 43 0.56 
1230-1630* II 81 2.80 0.36 II 16 1.56 
1530-1930* II -83 - - II -14 -
March 0630-1030* 111 19 5.85 0.17 17 4 4.67 
(Day 3) 0930-1330* II 27 4.12 0.24 II 5 3.50 
1230-1630* II -101 - - II -14 -
1530-1930* II -214 - - II -17 -
April 0600-1000* 235 -17 
- -
41 -4 
-(Day 1) 0900-1300 II 153 1.54 .65 II 33 1.27 
1200-1600 II 87 2.69 .3 7 " 13 3.18 
1500-1900 " 292 0.81 1.24 II 52 0.79 
April 0600-1000* 276 -145 - - 113 -52 
-(Day 3) 0900-1300 " 178 1. 55 0.64 II 69 1.64 
1200-1600 " 282 0.98 1.02 " 157 0. 72 
1500-1900 " 223 J 24 0.81 " 51 2 .22 
April 0600-1000 192 122 1.58 0.63 33 15 2.17 
(Day 4) 0900-1300 II 137 1.41 o. 71 " 19 1. 74 
1200-1600 " 75 2.56 0.39 " 12 2.67 
1500-1900* " -5 - - II 2 (15.14) 
Oct 0430-0730* 662 188 3.52 0.28 59 15 4.01 
(Day 2) 0730-1030 " 245 2.70 0.37 II 27 2.22 
1030-1330 II 400 1.66 0.60 II 34 1. 73 
133 0-1630 II 1109 0.60 1.68 II 99 0.60 
1630-1930 " 505 1 31 0 , 76 II 48 1 24 
Oct 0430-0730* 1247 270 4.62 0.21 162 41 3. 93 
(Day 3) 0730-1030 II 1612 0.77 1.29 II 242 0.67 
1030-1330 II 1148 1.09 0.92 II 147 1.10 
1330-1630 II 953 1.31 o. 76 " 108 1.50 





































5 6 .  
- 3  - 1  
m g  C . m  . d a y  - o n  d a y  3  i n  t h e  O c t o b e r  e x p e r i m e n t  ( T a b l e  6 . 3 ) .  
A  f a c t o r ,  F  ( P  . . .  
2 4




)  ,  w a s  c a l c u l a t e d  t o  
1  m e a s  1  c a  c  
c o r r e c t  e a c h  s h o r t  t e r m  e s t i m a t e  o f  d a i l y  p r o d u c t i o n  f o r  d i e l  
v a r i a t i o n .  
T h e  r e c i p r o c a l ,  -1 / F ,  i n d i c a t e s  b y  h o w  m u c h  
P i  -
2 4  
c a l c  o v e r - _  < ? r  u n d e r e s t i m a t e s  t h e  a c t u a l .  - d a i l y .  n e t  p r o d u c -
t i o n ,  P .  
2 4  
- •  S i m i l a r l y ,  a  s e .c o n . d  f a c t o r  F
1
,  w a s  c a l c u -
1  m e a s  B  .  
l a t e d  t o  c o r r e c t  P .  -
2 4  
-
1  
.  ( T a b l e - 6  . .  3 )  •  O c c a s i o n a l  h i g h  r e s -
1  c a  c  
p i r a t i o n  r a t e s  p r o d u c e  l a r g e . v a r i a t i o n  i n  F  a n d  F
1
•  T h e s e  
h a v e  b e e n  e x c l u d e d  f r o m  c a l c u l a t i o n  o f  m e a n  d a y  t i m e  c o r r e c t i o n  
f a c t o r s .  V a r i a · t i o n  i n  F  a n d  F
1  
w h e n  r e s p i r a t i o n  r a t e s  a r e  
n o r m a l  r e f l e c t s  d i f f e r e n c e s  . i n .  t h e  t i m e  o f  p e a k  i n  p r o d u c t i o n  
a n d  i n  p  / p  r  , .  a n d  d e m o n s t r a t e s . t h e  p r o b l e m  o f  o b t a i n i n g  
r n a } (  m 1 n  
r e l i a b l e  c o r r e c t i o n  . f a c t o r s  w h i c h  c a n  b e  g e n e r a l l y  a p p l i e d .  
M e a n - c o r r e c t i o n  f a c t o r s  f o r - i n c u b a t i o n s - b e f o r e  n o o n ,  s p a n n i n g  
n o o n ,  a n d . a f t e r  n o o n  w e r e  1 . 2  ( S . E .  =  0 . 2 0 ,  n  =  1 0 ) ,  1 . 3  
( S . E .  =  0 . 1 6 ,  n  =  1 2 )  a n d  1 . 3  ( S . E .  =  0 . 1 8 ,  n  a  1 0 )  r e s p e c t i v e l y .  
I t  a p p e a r s  t h a t  m e a s u r e m e n t s  b e f o r e  n o o n  a p p r o x i m a t e  d a i l y  p r o -
d u c t i o n  m o s t  c l o s e l y .  H o w e v e r  t h e  s t a n d a r d - e r r o r  ( S . E . )  o f  F  
i s  t h e  s m a l l e s t  f o r  t h e  p e r i o d  s p a n n i n g  n o o n .  M e a s u r e m e n t s  
o v e r  t h i s  p e r i o d  a p p r o x i m a t e  d a i l y  p r o d u c t i o n  m o s t  c o n s i s t e n t l y .  
T h e s e  r e s u l t s  e m p h a s i z e  t h e  a p p r o x i m a t i o n s  o f  d a i l y  n e t ·  p r o d u c -
t i o n  f r o m  s h o r t  t e r m  e x p e r i m e n t s  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  m a y  b e  i n  
e r r o r  b y  a s  m u c h  a s  2 0 0 - 3 0 0 %  • .  
H a m m e r  e t  s l ·  ( 1 9 7 3 ) ,  A n d e r s o n  ( 1 9 7 4 )  a n d  G a r g a s  
e t  ~- ( 1 9 7 9 )  f o u n d  t h a t  e x t r a p o l a t i o n s  f r o m  s h o r t  t e r m  ( t w o  t o  
f o u r  h o u r )  i n c u b a t i o n s  t o  f u l l  d a y  p r o d u c t i v i t y  e s t i m a t e s  
r e s u l t  i n  l a r g e  e r r o r s .  I t  s e e m s  t h a t  l o n g e r  i n c u b a t i o n  p e r i o d s  
b e t t e r  a p p r o x i m a t e  m e a n  r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  f o r  p r e d i c t i n g  d a i l y  
r a t e s ,  b e c a u s e  t h e y  s m o o t h  o u t  t h e  e f f e c t s  o f  t e m p o r a r y  c h a n g e s  
i n  w e a t h e r  c o n d i t i o n s  a s  w e l l  a s . d i e l  c h a n g e s  i n  i n c i d e n t  l i g h t  
a n d  i n  t h e  a c · t u a l  a n d  p o t e n t i a l  p r o d u c t i o n  o f  t h e  p h y t o p l a n k t o n .  
A s  p o i n t e d  o u t  i n  C h a p t e r  2 ,  r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  v a r y  
w i t h  d u r a t i o n  o f  i n c u b a t i o n  w h e n  u s i n g  t h e  
1 4
c  u p · t a k e  m e t h o d ,  
b u t  n o t  w h e n  u s i n g  t h e  o x y g e n  m e t h o d .  A n  i n c u b a t i o n  p e r i o d  
o f  l o n g e r  t h a n  f o u r  h o u r s  w o u l d - s e e m  i n a d v i s a b l e  f o r  t h e  
1 4
c  
m e t h o d .  F o r  t h e  o x y g e n  m e t h o d 6  h o w e v e r , . t h e  t i m e  o f  i n c u b a t i o n  
i s  l i m i t e d  b y  t h e  e x t e n t  o f  o x y g e n  s a t u r a t i o n  o f  t h e  i n c u b a t i n g  
s a m p l e s .  o r  m e r e l y  b y  t h e  . .  t i m e  a v a i l a b l e  . •  _  M a n y .  w o r k e r s  u s e  
e i t h e r  t h e  p e r i o d  f r o m  d a w n  t o  n o o n  o r  n o o n  t o  d u s k .  W h e n  
5 7 .  
m e a s u r i n g  t h e  p e n e t r a t i o n  .o f  l i g h t  i n t o  t h e  s e a  o n e  s h o u l d  w a i t  
u n t i l . t h e  s u n  i s  a t  l e a s t  3 0 ?  a b o v e  t h e  h o r i z o n  ( S t r i c k l a n d  
1 9 5 8 ) .  T h i s  w o u l d  n o t  b e . p o s s i b l e  i f  t h e  i n c u b a t i o n  w a s  
s t a r t e d  . a t  d a w n .  
B y  c h o o s i n g  e i t h e r  m o r n i n g  o r  a f t e r n o o n  
f o r  i n c u b a t i o n ,  o n e  c o u l d  m i s s  t h e  p e a k  i n  p r o d u c t i o n ,  w h e r e a s  
t h e  p e r i o d  s p a n n i n g  n o o n  s h o u l d  c o v e r  a t  l e a s t  p a r t  o f  i t .  
T h u s  a  c o n v e n i e n t p e r i o d  v . o u l d  b e  t h e  s i x  h o u r s  s p a n n i n g  n o o n .  
T h i s  u s u a l l y  a l l o w s  e n o u g h  t i m e  t o  e s t a b l i s h  s a m p l i n g  d e p · t h s  
b a s e d  o n  p e r c e n t a g e  l i g h t  l e v e l s  a n d  t a k e  t h e  n e c e s s a r y  w a t e r  
s a m p l e s .  
T h i s  s t u d y  o n  d i e l  v a r i a t i o n  i s  b a s e d  o n  e x p e r i m e n t s  a t  
t h e  s e a  s u r f a c e  o n l y .  M a c C a u l l  a n d  P l a t t  ( 1 9 7 7 )  f o u n d  t h a t  
t h e  r h y t h m  i n  t h e  a s s i m i l a t i o n  n u m b e r  ( P B )  i s  s t i l l  p r o n o u n c e d  
r n  
a t  t h e  2 2 % . l i g h t  d e p t h  ( 5  m e t r e s )  a b o v e  w h i c h  a t  l e a s t  t h r e e -
f o u r t h s  o f  t h e  p r o d u c t i o n . i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e  o c c u r s .  H o w e v e r ,  
S a i j o  a n d  I c h i m u r o  ( 1 9 6 2 )
7  
H a r r i s  ( 1 9 7 3 )  a n d  F e e  ( 1 9 7 5 )  f o u n d  
t h a t  d i e l  f l u c t u a t i o n  i n  p r o d u c t i v i t y  i s  g e n e r a l l y  c o n f i n e d  t o  
t h e  s u r f a c e  l a y e r .  
O n  c o r r e c t i n g  f o r .  d i e l  v a r i a t i o n  d o w n  t h e  w a t e r  c o l u m n ,  
G o l d m a n  ( 1 9 6 1 ) ,  A l l e n  ( 1 9 7 3 )  a n d  F e e  ( 1 9 7 5 )  f o u n d  t h a t  e s t i m a t e s  
o f  a n n u a l  i n t e g r a t e d  p r o d u c t i o n  a r e  r e d u c e d  b y  b e t w e e n  4 %  a n d  
2 0 % .  F e e  ( 1 9 7 5 )  s u g g e s t e d  t h a t  e r r o r s  a s s o c i a t e d  w i t h  s r u n p l i n g  
a n d  d a t a  a n a l y s i s  f r e q u e n t l y  e x c e e d  t h e  c o r r e c t i o n  f o r  i n t e -
g r a t e d  d i e l  v a r i a t i o n s .  
B e c a u s e  v a r i a t i o n  i n  a m b i e n t  l i g h t  d e c r e a s e s  w i t h  d e p t h ,  
t h e  
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p u l s i n g  e f f e c t "  o f  t h e  d a y - n i g h t  c y c l e  i s  r e d u c e d .  
s h o u l d  c a u s e  P  / p  .  t o  d e c r e a s e  w i t h  d e p t h .  T h u s  t h e  
rna~ r n 1 n  ·  
T h i s  
e f f e c t s  o f  d i e l  v a r i a t i o n  i n  p r o d u c t i o n  a r e  l i k e l y  t o  b e  l e s s  
s i g n i f i c a n t  i n  t h e  w h o l e  e u p h o t i c  z o n e  t h a n  a t  t h e  s u r f a c e  a l o n e .  
H o w e v e r ,  t h e  e x i s t e n c e  o f  s u c h  a  r h y t h m  s h o u l d  n o t  b e  i g n o r e d ,  
a n d  t h e  t i m e s  o f  i n c u b a t i o n  s h o u l d  b e  c h o s e n  t o  m i n i m i z e  t h e  
e f f e c t s  o f  t h e  r h y t h m  o n  e s t i m a t e s  o f  d a i l y  p r o d u c t i o n .  
G a r g a s  e t  ~l· ( 1 9 7 9 )  f o r m u l a t e d  a  m o d e l  t o  r e d u c e  t h e  
e r r o r  i n  e s t i m a t i n g  d a i l y  p r o d u c t i o n  a r i s i n g  f r o m  d i f f e r e n c e s  
i n  t i m e  c o l l e c t i o n ,  a n d  t o  e n a b l e  p r o d u c t i o n  t o  b e  c a l c u l a t e d  
f o r  a n y  h o u r  o f  t h e  d a y .  H o w e v e r ,  t h e  m o d e l  i s  b a s e d  o n  
t h e  a s s u m p t i o n s  t h a t  v a r i a t i o n  i n  p r o d u c t i o n  i s  s i n u s o i d a l ,  
t h a t  _p r o d u c t i o n  a t  n o o n  . i s  t w i c e  t h a t .  a t  . t h e s e  t i m e s .  . .  .  T h e  
a u t h o r s  p o i n t  o u t  t h a t  t h e  e q u a t i o n  i s  a n  e m p i r i c a l  o n e  b a s e d  
I .  
I  
I  
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o n  c o n d i t i o n s  i n  t h e  B a l t i c  S e a  i n  S e p t e m b e r ,  a n d  t h a t  i t  
s h o u l d  b e  v e r i f i e d  f o r  o t h e r  t i m e s  o f  t h e . y e a r .  a n d  f o r  o t h e r  
b o d i e s  o f  w a t e r .  P r e s e n t  d a t a  s u g g e s t  t h a t  a  m o r e  c o m p l e x  
m o d e l  m i g h t  b e  n e c e s s a r y  t o  p r e d i c t  e i t h e r  d a i l y  p r o d u c t i o n  o r  
p r o d u c t i o n  a t  s p e c i f i c  t i m e s  o f - t h e  d a y  i n  t h e  C a p e  u p w e l l i n g  
r e g i o n  s i n c e  i n c i d e n t  l i g h t ,  t h e  l i g h t  h i s t o r y  o f  t h e  p h y t o -
p l a n k t o n  a n d  n u t r i e n t - l e v e l s  a l l  a p p e a r  t o  i n f l u e n c e  v a r i a t i o n  
i n  p r o d u c t i o n  r a t e s  d u r i n g  t h e  d a y .  
6 . 5  S U M M A R Y  
P r o d u c t i o n  u n d e r  n a t u r a l  a n d  c o n s t a n t  l i g h t  r e g i m e s  
s h o w s  d i e l  f l u c t u a t i o n s  a t  d i f f e r e n t  t i m e s  o f  t h e  y e a r .  T h e  
e x t e n t  o f  f l u c t u a t i o n  ( P  - / p  .  )  .  i s  g r e a t e s t  w h e n  d a y  a n d  
m a x '  m 1 n  
n i g h t  a r e  o f  e q u a l  l e n g t h , · .  a n d  s m a l l e s t  w h e n  d a y  a n d  n i g h t  
p e r i o d s  a r e  m o s t  different~ 
T h e  t i m e  o f  p e a k  p r o d u c t i o n  a p p e a r s  t o  b e  r e l a t e d  t o  
p r e v i o u s  a n d  a m b i e n t  l i g h t  c o n d i t i o n s  i n  a d d i t i o n  t o  n u t r i e n t  
c o n c e n t r a t i o n s .  
C o m p a r i s o n s  o f  d a i l y  n e t  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  ( P .  
2 4  
)  
1  m e a s  
o b t a i n e d  f r o m  a  s e r i e s  o f  s h o r t  t e r m  e x p e r i m e n t s  o v e r  2 4  h o u r s  
w i t h  e s t i m a t e s  c a l c u l a t e d  f r o m  s i n g l e  e x p e r i m e n t s  ( P .  
2
.
4  1  
)  ,  
1  c a  c  
s h o w  t h a t  t h e  l a t t e r  m a y  r e s u l t  i n  e r r o r s  o f  u p  t o  2 0 0 - 3 0 0 % .  
D i f f e r e n c e s  i n  t h e  t i m e  o f  p e a k  p r o d u c t i o n  m a k e  i t  i m p o s s i b l e  
t o  g i v e  r e l i a b l e  c o r r e c t i o n  f a c t o r s  w h i c h  c a n  b e  g e n e r a l l y  
a p p l i e d .  H o w e v e r  i t  i s  l i k e l y  t h a t  d i e l  v a r i a t i o n  i n  n e t  
p r o d u c t i o n  d e c r e a s e s  w i t h  d e p t h ,  s o  t h a t  i t s  e f f e c t  o n  i n t e -
g r a t e d  d a i l y  p r o d u c t i o n  i s  g r e a t l y  r e d u c e d .  N o n e t h e l e s s ,  i t  
i s  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  t i m e  o f  i n c u b a t i o n  s h o u l d  s p a n - n o o n  t o  
m i n i m i z e  t h e  e f f e c t  o f  t h e  d i e l  r h y t h m  o n  p r o d u c t i o n .  
' 1 1  
i l  
l  
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C H A P T E R  7  
P H Y T O P L A N K T O N  P R O D U C T I O N  A N D  B I O M A S S  I N  T H E  
C O A S T A L  W A T E R S  O F  T H E  C A P E  P E N I N S U L A  
7 . 1  I N T R O D U C T I O N  
5 9 .  
T h e  i n t e n s e ,  w i n d - i n d u c e d  u p w e l l i n g  o f . c o l d ,  n u t r i e n t -
r i c h ,  A t l a n t i c  C e n t r a l  w a t e r  c a u s e s  d e n s e  p h y t o p l a n k t o n  b l o o m s  
t o  f o r m  o f f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a ,  p a r t i c u l a r l y  f r o m  s p r i n g  t o  
a u t u m n .  
P r i m a r y  p r o d u c t i o n  i n  u p w e l l e d  w a t e r  i s  i n f l u e n c e d  b y  
s e v e r a l  f a c t o r s  s u c h  a s  s o u r c e  w a t e r ,  
a n d  c u r r e n t  l i g h t  l e v e l s  a n d  n u t r i e n t  
s t a b i l i t y  o f  t h e  w a t e r  c o l u r n n . ( B a r b e r  
s e e d e d  m a t e r i a l ,  p r e v i o u s  
c o n c e n t r a t i o n s ,  . a n d  t h e  
a n d  S m i t h  1 9 8 0 )  •  A t  
p r e s e n t  f e w  o f  t h e s e  f a c t o r s  a r e  w e l l  d e s c r i b e d  f o r  t h e  
s o u t h e r n  B e n g u e l a  C u r r e n t .  A n d r e w s - a n d  H u t c h i n g s  ( 1 9 8 0 )  
f o u n d  h i g h  r a t e s  o f  p o t e n t i a l  g r o s s  p r o d u c t i o n  o f f  t h e  C a p e  
P e n i n s u l a  a t  s t a t i o n s  2 2  a n d  5 0  k i l o m e t r e s  n o r t h w e s t  o f  D u i k e r '  
P o i n t  w i t h  n i t r a t e  a s  t h e  l i m i t i n g  n u t r i e n t .  A l t h o u g h  t h e i r  
m e a s u r e m e n t s  d i d  n o t  a l l o w  i n  ~ p r o d u c t i o n  t o  b e  e s t i m a t e d ,  
t h e y  s h o w e d  a  r i s e  i n  p o t e n t i a l  p r o d u c t i o n  i n  s u m m e r ,  a n d  
t h a t  p h y t o p l a n k t o n  b e l o w  t h e  1 %  l i g h t  l e v e l  i s  o f t e n  p o t e n -
t i a l l y  a c t i v e .  
I n  t h i s  c h a p t e r ,  c h a n g -e s  i n  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  
a s s o c i a t e d  w i t h  c h a n g e s  i n  t h e  u p w e l l i n g  s y s t e m  a r e  i n v e s t i -
g a t e d .  A  c o m p a r i s o n  i s  d r a w n  b e t w e e n  a n  e x t r e m e l y  a c t i v e  
u p w e l l i n g  s i t e  ( O u d e k r a a l )  a n d  a  s i t e . w h i c h  i s  o n l y  i n d i r e c t l y  
a f f e c t e d  b y  u p w e l l i n g  ( R o b b e n  I s l a n d )  •  A n  a t t e m p t  i s  m a d e  t o  
d e t e r m i n e  t h e  f a c t o r s  r e s p o n s i b l e  f o r  v a r i a t i o n  i n  p h y t o p l a n k t o n  
b i o m a s s  e x p r e s s e d  a s  chlorophyll~, n e t  p r o d u c t i o n  ( P ) ,  a n d  
n e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  o f  c h l o r o p h y l l  ~ ( P B )  •  
7 . 2  M E T H O D S  
} t i . n g  
A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s .  ( 1 9 8 0 )  f o u n d  t h a t ,  i n  t h e  
v i c . i n i t y  o f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a , .  w i n d  i s  c l o s e l y  r e l a t e d  t o  
u p w e l l i n g .  W i n d s  b l o w i n g  b e t w e e n  s o u t h  a n d  e a s t  a r e  f a v o u r -
6 0 .  
a b l e  f o r  u p w e l l i n g ,  n o r t h e r l y  a n d  w e s t e r l y  w i n d s  c a u s e  d o w n -
w e l l i n g  w h i l e  t h o s e  f r o m  S S W  a n d  W S W ,  a n d  N N E  a n d  E N E  h a v e  
n e g l i g i b l e  e f f e c t .  T h e y  f o u n d  g o o d  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  w i n d  
d i r e c t i o n s  m e a s u r e d  a t  t h e  C a p e  P o i n t  l i g h t h o u s e  a n d  o n  s h i p s  
o f f  t h e  P e n i n s u l a ,  b u t  w i n d  s p e e d  r e c o r d e d  o n  t h e  s h i p s  w a s  
4 0 %  l o w e r .  
W h e n - p r i m a r y - p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  w e r e  m a d e  . i n  t h e  
p r e s e n t  s t u d y ,  w i n d  s p e e d  a n d  d i r e c t i o n  w e r e  r e c o r d e d  d a i l y  a t  
l O h O O ,  b u t  f r o m  A u g u s t  1 9 7 8  t h e y  w e r e  a l s o  r e c o r d e d  h o u r l y  
f r o m  l O h O O  t o  ! S h O O .  C o n t i n u o u s  m e a s u r e m e n t s  w e r e  . .  n o t  p o s s i b l e  
b e c a u s e  t h e  v e s s e l  r e t u r n e d  t o  p o r t  e a c h .  _a f t e r n o o n  a n d  t h e r e  
w e r e  n o  w i n d  . r e c o r d e r s  o n  s h o r e .  C o n s e q u e n t l y  w i n d  d a t a  r e -
c o r d e d  a t  t h e  C a p e  P o i n t  a n d  R o b b e n  I s l a n d  l i g h t  h o u s e s  a r e  
u s e d  i n  c o n j u n c t i o n  w i t h  O u d e k r a a l  a n d  R o b b e n  I s l a n d  o c e a n o -
g r a p h i c  d a t a  r e s p e c t i v e l y .  M e a n  1 2 - h o u r l y  w i n d  s t r e s s  f a c t o r s  
·  w e r e  c a l c u l a t e d  i n  a  s i m i l a r  m a n n e r  t o  t h a t  o f  A n d r e w s  a n d  
H u t c h i n g s  ( 1 9 8 0 ) ,  e x c e p t  t h a t  s - s w  w i n d s  w e r e  i n c l u d e d  i n  t h e  
1 1
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o r  o f f s h o r e  w i n d s  a t  O u d e k r a a l  b u t  n o t  a t  R o b b e n  
I s l a n d .  T h e  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  c o a s t  a t  O u d e k r a a l  ( " - ' 2 3 0 ° )  
i s  s u c h  t h a t  s o u t h - w e s t e r l i e s  a r e  l o n g  s h o r e . a n d  t h u s  c a p a b l e  
o f  c a u s i n g  u p w e l l i n g  ( J u r y  1 9 8 0 )  ( S e e  F i g .  1 . 1 ) .  T h e  
c o r r e c t i o n  f a c t o r  u s e d  b y  A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  w a s  n o t  a p p l i e d  
t o  t h e  w i n d  d a t a  f r o m  C a p e  P o i n t  b e c a u s e ,  a c c o r d i n g  t o  J u r y  
( 1 9 8 0 ) ,  w i n d s  a t  O u d e k r a a l  a r e  s t r o n g e r  d u e  t o  t h e  f u n n e l l i n g  
e f f e c t  o f  t h e  m o u n t a i n  r i d g e  o n  t h e  P e n i n s u l a .  W i n d  d a t a  
c o l l e c t e d  s i m u l t a n e o u s l y  a t  t h e  C a p e  P o i n t  l i g h t  h o u s e  a n d  
f r o m  t h e  s h i p  s t a t i o n e d  a t  O u d e k r a a l  g e n e r a l l y  a g r e e d ,  e x c e p t  
o n  c e r t a i n  o c c a s i o n s  w h e n  a  s t r o n g  s o u t h - e a s t  b l e w  a t  C a p e  
P o i n t  b u t  n o t  a t  O u d e k r a a l .  O n  s o m e  o f  t h e s e  o c c a s i o n s  
t e m p e r a t u r e  p r o f i l e s  ~nd t h e  c l a r i t y  o f  t h e  w a t e r  s h o w e d  a c t i v e  
u p w e l l i n g  a t  O u d e k r a a l  a n d  o n  o t h e r  o c c a s i o n s ,  d o w n w e l l i n g .  
T h e  u p w e l l i n g  m a y  e i t h e r  h a v e  b e e n  i n d u c e d  b y  e n t r a i n m e n t  i n t o  
t h e  w i n d - d r i v e n  u p w e l l i n g  p l u m e  s o u t h  o f  D u i k e r  P o i n t ,  o r  m a y  
h a v e  b e e n  d u e  t o  t h e  l a g  i n  t h e  e f f e c t  o f  t h e  w i n d  o n  u p w e l l i n g  
a t  O u d e k r a a l ,  a s  J u r y  ( 1 9 8 0 )  f o u n d  m a r k e d  d i e l  v a r i a t i o n  i n  
w i n d  s t r e s s .  
S t r o n g  s o u t h - e a s t  w i n d s  w o u l d  s o m e t i m e s  b l o w  
a t  n i g h t  a n d  d r o p . - i n  t h e  m o r n i n g  ( d i e l  v a r i a t i o n  i n  w i n d  w a s  
n o t  . o b s e r v e d  . a t  . C a p e  . P o i n t }  .•  _  D o w n w e l l i n g  w o u l d  . n o r m a l l y  . b e  
e x p e c t e d  w h e n  t h e  w i n d  s t o p s .  
E v e n  i f  s t r o n g  w i n d  p e r s i s t e d  
G O a  
i n  t h e  s o u t h ,  c l o c k w i s e  r o t a t i o n  o f  - t h e  s o u t h - e a s t  c a u s e d  b y  
a n  i n c r e a s e  i n  w i n d  t o w a r d s  t h e  s o u t h - w e s t  ( p o s i t i v e  w i n d  
c u r l )  c o u l d  a l s o  a i d  d o w n w e l l i n g  a t  O u d e k r a a l .  I t  i s  c l e a r  
t h a t  t h e  c l o s e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  w i n d  a n d  u p w e l l i n g  o b s e r v e d  
b y  A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  ( 1 9 8 0 )  d o e s  n o t  a l w a y s  a p p l y  t o  
l o c a t i o n s  c l o s e  i n s h o r e .  
T h e  p r o x i m i t y  o f . t h e  l i g h t  h o u s e  a n d  i t s  p o s i t i o n  
c l o s e  t o  s e a  l e v e l  e n s u r e d  tha~ w i n d  d a t a  f r o m . R o b b e n  I s l a n d  
w e r e  m o r e  r e p r e s e n t a t i v e  o f  t h a t  s t u d y  a r e a  t h a n  t h e  C a p e  P o i n t  
d a t a  w e r e  o f  t h e  O u d e k r a a l  s i t e .  
T e m p e r a t u r e  
C o n v e n t i o n a l l y  c h a n g e s  i n  d e n s i t y  w i t h  t i m e  a r e  u s e d  
t o  d e f i n e  u p w e l l i n g  b u t  b e c a u s e  o f  t h e .  c l o s e  r e l a t i o n s h i p  .  
b e t w e e n  t e m p e r a t u r e  a n d  d e n s i t y  i n  t h i s  r e g i o n .  ( B a n g  1 9 7 3 ) ,  
t h e  u p l i f t  o f  i s o t h e r m s  w a s  c o n s i d e r e d  t o  b e  i n d i c a t i v e  o f u p -
w e l l i n g  ( A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  1 9 8 0 )  •  
L i g h t  
D a i l y  m e a s u r e m e n t s  o f  g l o b a l  a n d  d i f f u s e  r a d i a t i o n  
- 2  - 1  
( m a W . m  . d a y  )  a n d  o f  s u n s h i n e  h o u r s  a t  D  F . M a l a n  a i r p o r t ,  
a b o u t  2 4  k i l o m e t r e s  f r o m  b o t h  s a m p l i n g  s i t e s ,  w e r e  s u p p l i e d  b y  




)  d u r i n g  
p r o d u c t i o n  e x p e r i m e n t s  w a s  m e a s u r e d  o n  t h e  v e s s e l .  
I n t e g r a t i o n  o f  m e a s u r e m e n t s  d o w n  t h e  w a t e r  c o l u m n  
D i s c r e t e  m e a s u r e m e n t s  o f  n e t  p r o d u c t i o n ,  c h l o r o p h y l l  ~ 
a n d  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  l i n e a r l y  i n t e g r a t e d  e i t h e r  t o  
t h e  d e p t h  o f  t h e  1 %  l i g h t  l e v e l  ( D
1
% )  ( w h i c h  o f t e n  c o i n c i d e d  
w i t h  t h e  c o m p e n s a t i o n  d e o t h  ( D  )  o r  t o  t h e  b o t t o m  o f  t h e  m i x e d  
c  
l a y e r  ( D M L )  w h e n  D l %  w a s  d e e p e r  t h a n  D M L .  D M L  w a s  s e l e c t e d  a t  
t h e  m i d p o i n t  o f  t h e  t h e r m o c l i n e  i f  t h e  i n f l e c t i o n  w a s  s h a r p ,  
o r  j u s t  a b o v e  t h e  b o t t o m  o f  t h e  t h e r m o c l i n e  i f  i t  w a s  i n d i s t i n c t .  
D a t a  A n a l y s i s  
A  s t e p w i s e  m u l t i p l e  . r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  w a s  u s e d .  t o  
i n v e s t i g a t e  f a c t o r s  r e l a t e d  t o  v a r i a t i o n  i n  c h l o r o p h y l l  s ,  
n e t  p r o d u c t i o n  a n d  n e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  c h l o r o p h y l l  ~· 
6 1 .  
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F i g .  7 . 1  
O u d e k r a a l  ( u p w e l l i n g  s e a s o n )  2  - 1 5  F e b  1 9 7 8 .  D a t e s  o n  w h i c h  
t h e r e  w a s  n o  s a m p l i n g  a r e  i n  b r a c k e t s .  B r o k e n  l i n e s  i n d i c a t e  
l a c k  o f  d a t a .  D
1
%  =  d e p t h  o f  1 %  l i g h t  l e v e l .  D M L  =  
d e p t h  o f  m i x e d  l a y e r ,  D
0  
=  c o m p e n s a t i o n  d e p t h ,  
J P  ~ i n t e g r a t e d  n e t  p r o d u c t i ? n ,  J P B  = i n t e g r a t e d  n e t  
p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  c h l o r o p h y l l  A ,  f c h l l  A =  i n t e g r a t e d  
chlorophyll~, J N i t r  =  i n t e g r a t e d  n i t r a t e s .  
6 2 .  
7 . 3  
R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  
7 . 3 . 1  
T i m e  s e r i e s  
.  D a t a  h a v e  b e e n  s e l e c t e d  t o  -i l l u s t r a t e .  c h a n g e s  i n  t h e  
p h y s i c a l ,  c h e m i c a l  a n d  b i o l o g i c a l  s t a t e s  o f  t h e  w a t e r . c o l u m n  
d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n  . a t  O u d e k r a a l  ( F i g .  7 . 1 )  a n d - R o b b e n  
I s l a n d  ( F i q .  7 . 2 )  a n d  i n  w i n t e r  a t  O u d e k r a a l  ( F i g .  7 . 3 ) .  
O u d e k r a a . l  ( u p w e l l i n g  s e a s o n > .  2 - 1 5  F e b r u a r y  - 1 9 7 8  
A t  O u d e k r a a l  t h e  w i n d  w a s  v a r i a b l e  ( F i g .  7  • .  1 . 1 ) .  
W i n d  r e v e r s a l s  c a n  o c c u r  f o u r  o r  f i v e  t i m e s  p e r m o n t h  a n d  t h e  
w i n d  d i r e c t i o n . i s  s e l d o m . c o n s i s t e n t  f o r  m o r e  t h a n  f o u r  t o  s i x  
d a y s  ( A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  1 9 8 0 ) . .  O n  t h e  . .  f i r s t  d a y  o f  t h e  
s a m p l i n g  p e r i o d  ( 2  F e b r u a r y ) . t h e - w i n d - d i r e c t i o n  c h a n g e d  f r o m  a  
m i l d  o n s h o r e .  - t o  a n  . o f f s h o r e  w i n d .  
A s  c a n  b e  -s e e n - f r c m  t h e  
t e m p e r a t u r e  d a t a - i n  F i g  .• .  7  . 1 . 2  t h i s  c a u s e d  s l i g h t  u p w e l l i n g .  
B e t w e e n  4 - 6  F e b r u a r y  a  s t r o n g  o f f s h o r e - b l o w  l a s t i n g - f o u r  d a y s  
c o m m e n c e d  a n d  c a u s e d  i n t e n s e  u p w e l l i n g .  T h i s  d i s r u p t e d  t h e  
t h e r m o c l i n e  a n d  b r o u g h t  l 0 ° C  w a t e r  t o  t h e  s u r f a c e .  O n  1 2  
F e b r u a r y  t h e  w i n d  r e v e r s a l  t o  o n s h o r e  d e p r e s s e d  t h e  i s o t h e r m s  
a n d  a  t h e r m o c l i n e  d e v e l o p e d .  S u b s u r f a c e  i s o t h e r m s  (~a m e t r e s )  
r o s e  i n  r e s p o n s e  t o  a  w e a k  o f f s h o r e  w i n d  o n  1 3 - 1 4  F e b r u a r y  b u t  
d i p p e d  a g a i n  o n  1 5  F e b r u a r y  w i t h  n o r t h - w e s t e r l y  w~nds. 
A n  e f f e c t  o f  t h e  i n t e n s e  u p w e l l i n g  b e t w e e n  6 - 8  F e b r u -
a r y  w a s  a  s h a r p  d r o p  i n - t h e  d e p t h s  o f  t h e  1 %  l i g h t  l e v e l  a n d  o f  
t h e  m i x e d  l a y e r  ( F i g .  7 . 1 . 3 ) .  W h e n  p r o d u c t i o n  w a s  m e a s u r e d  
a t  t h i s  t i m e  t h e  c o m p e n s a t i o n  d e p t h  l a y  c l o s e  t o  t h e  1 %  l i g h t  
d e p t h .  
N i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  ( F i g .  7 . 1 . 4 )  a r e  c l o s e l y  
l i n k e d  t o  u p - a n d  d o w n w e l l i n g  a n d  v a r y . i n v e r s e l y  w i t h  t e m p e r a -
t u r e .  H i g h  c o n c e n t r a t i o n s  ( . . . . . . . . , 2 0  p g - a t - N o
3
- N .  f l ,  - l )  w e r e  
r e c o r d e d  d u r i n g  u p w e l l i n g  o n - 8  F e b r u a r y .  
D u r i n g  p r o n o u n c e d  u p w e l l i n g  c h l o r o p h y l l  . s  c o n c e n t r a -
t i o n s  w e r e  l o w  (  < : : .  1  m g  . m -
3
)  ( F i g .  7  . 1 .  5 )  •  T h e y  i n c r e a s e d  
w i t h  i n c r e a s i n g  t e m p e r a t u r e  a n d  h i g h  s u b s u r f a c e  m a x i m a  d e v e l o p e d  
i n  a g e d  u p w e l l e d  w a t e r  . o n  6  F e b r u a r y  a n d  1 4 - 1 5  - F e b r u a r y  •  
. .  N e t .  p r . a d u c t . i o n  .( F i g  . •  . 7 .  . .  1 . 6 }  a p p e a r e d _  t o  b e - i n v e r s e l y .  
r e l a t e d  t o  n i t r a t e s  a n d  t e m p e r a t u r e ,  a n d  w a s  p o s i t i v e l y  r e l a t e d  
6 3 .  
t o  c h l o r o p h y l l  a .  
I t  w a s  l o w e s t _ i n  u p w e l l i n g  _w a - t ; e r  ( 8 - 9  
F e b r u a r y ) ,  w h e n  l e v e l s  w e r e  t o o  l o w  t o  m e a s u r e  a c c u r a t e l y  a n d  
h i g h e s t  i n  a g e d  u p w e l l e d  w a t e r  ( 1 5 F e b r u a r y )  • .  o n  s t a b i l i z a -
t i o n  o f  t h e  w a t e r  c o l u m n  ( 1 3 .  F e b r u a r y )  n e t  p r o d u c t i o n  w a s  
h i g h e s t  a t - t h e  s u r f a c e .  O n  1 4  F e b r u a r y  a  s u b s u r f a c e  m a x i m u m  
d e v e l o p e d  a t .  a b o u t  3 . 5  m e t r e s  a n d  o n  t h e  n e x t  d a y  p r o d u c t i v i t y  
w a s  h i q h e s t  . .  a t  2  m e t r e s .  .  S u b s u r f a c e  p r o d u c t i o n  m a x i m a .  o n  
1 4 - 1 5  F e b r u a r y  w e r e  s h a l l o w e r  t h a n  c h l o r o p h y l l  . s  m a x i m a ,  
s u g g e s t i n g  t h a t . s e l f  shadin~ -limited p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n .  
F i g .  7 . 1 . 7  s h o w s  t h a t  i n t e g r a t e d  n e t . p r o d u c t i o n  
(  J  P )  a n d .  b i o m a s s  (  J  c h l l  . s > - i n .  - t h e  e u p h o t i c  z o n e  w e r e  l o w  
d u r i n g  u p w e l l i n g  b u t  i n c r e a s e d  a s  d o w n w e l l i n g  p r o c e e d e d  ( 1 3 -
1 5  F e b r u a r y )  •  B e c a u s e  o f  t h e  i n a c c u r a c y  o f  p r o d u c t i o n  
m e a s u r e m e n t s  a t  l o w  l e v e l s ,  n e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  b i o m a s s  
(  ) / )  c o u l d  n o t  b e  e s t i m a t e d  d u r i n g  u p w e l l i n g .  W h e n  p r o d u c t i o n  
a t t a i n e d  m e a s u r a b l e  l e v e l s  o n . l 3  F e b r u a r y  P B  w a s  h i g h  b u t  
d e c r e a s e d  o n  1 4 - 1 5  F e b r u a r y .,  p o s s i b l y  b e c a u s e  o f  . n i t r a t e  l i m i -
t a t i o n  ( F i g .  7 . 1 . 4 ) .  D e s p i t e  t h e  d e c r e a s e  i n  a v e r a g e  p h o t o -
s y n t h e t i c  a c t i v i t y  (  J  P B ) . ,  p o p u l a t i o n  g r o w t h  ( s h o w n  b y  a n  
i n c r e a s e  i n  c h l o r o p h y l l  ~) c a u s e d  a n  i n c r e a s e  i n  n e t  p r o d u c t i o n .  
T h u s  n e t  p r o d u c t i o n  a p p e a r s  t o  b e  l i n k e d  t o  w i n d ,  
t e m p e r a t u r e ,  t h e  d e p t h s  o f  t h e  m i x e d  l a y e r  a n d  1 %  l i g h t  l e v e l  ·  
a n d  n i t r a t e  a n d  c h l o r o p h y l l  s  c o n c e n t r a t i o n s .  T h e  n u m b e r  o f  
s u n s h i n e  h o u r s  p e r  d a y  a n d  t h e  m e a n  l i g h t  l e v e l  d u r i n g  p r o -
d~ction e x p e r i m e n t s  ( F i g .  7 . 1 . 8 )  a p p e a r s  n o t  t o  i n f l u e n c e  p r o -
d u c t i o n  o r  b i o m a s s .  
T h i s  s u g g e s t s  t h a t  i n c i d e n t  l i g h t  d o e s  
n o t  l i m i t  t h e  r a t e  o f  p r o d u c t i o n  i n  t h e  w a t e r  c o l u m n  s i g n i -
f i c a n t l y  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n .  
R o b b e n  I s l a n d  ( y p w e l l i n g  s e a s o n )  J a n u a r y  - M a r c h  1 9 7 9  
S t r o n g  o f f s h o r e  ( s o u t h - e a s t )  w i n d s  b l e w  b e f o r e  s a m p l i n g  
c o m m e n c e d  a t  R o b b e n  I s l a n d  i n  J a n u a r y . a n d  b e f o r e  a n d  d u r i n g  
t h e  J a n / F e b  s a m p l i n g  p e r i o d  ( F i g .  7 . 2 . 1 ) .  T h e r e  w a s  c o m p a r a -
t i v e l y  l i t t l e  w i n d  i n  F e b r u a r y  a n d  M a r c h .  I s o t h e r m s  s h o w e d  
l i t t l e  r e s p o n s e  t o  w i n d . a n d  a  t h e r m o c l i n e  p e r s i s t e d  t h r o u g h o u t  
t h e  s a m p l i n g  p e r i o d  d e s p i t e  s t r o n g  o f f s h o r e  w i n d s  b e t w e e n  
2 7 " : ' 3 1  _J a n  ( F i g .  7 . 2  . 2 ) .  _ S u r f a c e  . .  t e r n p e r a t u r e  v a r i e d  . b e t w e e n  
1 2 . 6  a n d  1 5 . 0 ° C .  F i g  7 . 2 . 3  s h o w s  t h a t  t h e  1 %  l i g h t  d e p t h  
6 4 .  
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( D
1
% )  ~as . gen~ .X::~lly a } ) ? . v e  _t h e  m i x e d  ~aye_;r _ _  d e p t J :  ( D M L )  ;  
t h e  m e a n  n
1
%  w a s  1 5  m e t r e s  . .  ( S  .•  D  • .  =  . 5 .  6  m e t r e s )  . •  
6 5 .  
N i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  <  1  p g - a t  N o
3
- N . Q .  - l  o n  
1 2 - 1 3  J a n  a n d  .1 . 5 - . M a r c h  ( F i g  . . .  7  . .  2  .. .  4 )  . • . .  A l t h o u g h - c o n c e n t r a t i o n s  
n - l  
o f  u p  t o  1 5  p g - a t  •  . t : . - . . . .  w e r e  f o u n d  a t  t h e  s u r f a c e .  ( e  . • .  g .  8  M a r c h )  
t h e  v e r y  h i g h  c o n c e n t r a - t i o n s  .  (.~20 p g - a t .  ~ - l )  t y p i c a l  o f  u p -
w e l l i n g  w a t e r  a t  O u d e k r a a l  w e r e  f o u n d  o n l y  b e l o w  t h e  1 %  l i g h t  
d e p t h .  
C h l o r o p h y l l  a  . w a s  e v e n l y  d i s t r i b u t e d - i n  t h e  e u p h o t i c  
z o n e  w h e n  c o n c e n t r a t i o n s  w e : : c e  l o w - ( F i g .  7 . 2 . 5 ) ,  b u t  a s  t h e y  
i n c r e a s e d  i n  J a n u a r y  a n d  F e b r u a r y ,  .  a  s u b s u r f a c e  m a x i m u m  d e v e l o -
p e d  a b o v e  t h e  1 %  l i g h t  l e v e l  w h e r e a s  i n  M a r c h  h i g h  c o n c e n t r a -
- 3  
t i o n s  ( 8 - 2 5  m g . m  }  w e r e  b o t h  a b o v e  a n d  b e l o w  D l % "  
F i g .  7 . 2 . 6  s h o w s  s u b s u r f a c e  n e t  p r o d u c t a o n  m a x i m a  
s h a l l o w e r  t h a n  c h l o r o p h y l l  5  m a x i m a ,  a n d  t h a t  t h e  d e p t h  o f  t h e  
n e t  p r o d u c t i o n  m a x i m u m  d e c r e a s e d  w h e n  c h l o r o p h y l l  5  c o n c e n t r a -
t i o n s  i n c r e a s e d .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t ,  a s  a t  O u d e k r a a l ,  p r o d u c -
t i o n  a p p e a r e d  t o  b e  l i g h t  l i m i t e d  b y  s e l f  s h a d i n g  d u r i n g  d o w n -
w e l l i n g  c o n d i t i o n s .  W h e n  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  
( I  - 1  
l p g - a t  N0
3
-N.~ o n  1 2  J a n ,  1 3  J a n  a n d  1 5  M a r c h ,  n e t  p r o d u c -
t i o n  w a s  1 9 ,  2  a n d  1 8 1  m g  C . m -
3
. h - l  r e s p e c t i v e l y ,  w i t h  c h l o r o -
p h y l l  5  c o n c e n t r a t i o n s  ( 7 . 0 ,  1 . 4  a n d  2 5  m g . m -
3
}  s h o w i n g  a  
s i m i l a r  t r e n d .  
I n  F i g .  7 . 2 .  7  i n t e g r a t e d  n e t  p r o d u c t i o n  (  J  P )  u s u a l l y  
s h o w e d  s i m i l a r  t r e n d s  t o  c h l o r o p h y l l  5  ( e x c e p t  b e t w e e n  1 0 - 1 2  
J a n )  a n d  i n v e r s e  t r e n d s  t o  n i t r a t e s .  - J  P  w a s  n e v e r  v e r y  l o w  
a n d ·  a t t a i n e d  v a l u e s  c o n s i d e r a b l y  h i g h e r  t h a n  t h o s e  a t  O u d e k r a a l .  
I n c i d e n t  l i g h t  p r e s e n t e d  i n  F i g .  7 . 2 . 8  s h o w e d  l i t t l e  
i n f l u e n c e  o n  r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  o r  c h l o r o p h y l l  5  s u g g e s t i n g  
t h a t ,  a s  a t  O u d e k r a a l ,  i t  w a s  n o t  a  l i m i t i n g  f a c t o r  d u r i n g  t h e  
u p w e l l i n g  s e a s o n .  
O u d e k r a a l  ( w i n t e r }  4 - 1 2  J u l y  a n d  2 2 - 2 3  A u g  1 9 7 8  
I n  w i n t e r  o n s h o r e - ( n o r t h - w e s t }  w i n d s  d o m i n a t e  i n  t h e  
v i c i n i t y  o f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  ( A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  1 9 8 0 }  •  
H o w e v e r ,  t h e r e  w e r e  s t r o n g  s o u t h - e a s t  w i n d s  b e f o r e  a n d  d u r i n g  
J u l y  a n d  A u g u s t  s a m p l i n g  p e r i o d s  a t  O u d e k r a a l  ( F i g .  7 . 3 . 1 }  
b u t  t h e s e  h a d  l i t t l e  e f f e c t  o n  t h e  i s o t h e r m s  ( F i g .  7 . 3  . .  2 )  -.  
T h e  t e m p e r a t u r e  v a r i e d  f r o m  b e t w e e n  l 0 - l l ° C  t o  · 1 3 . 6 ° C  s o - t h a t  
6 6 .  
2 0  
- , l  II~. ~j" ~ H.~ . .  
,~ o l i l l l U J  
!  
1  
W I N D  
:  2 9  3  1  2  3  
: ;  J U N E  J U l Y  A U G  
0
2 0  
i  . .  l l  L J J  
- -
. . .  
. . .  
. . . . . . .  _ 1 3  
_ _ _ _ _  _ . . - 1 2  
. . . .  
. . .  
. . .  
. . . .  
~-11 
- o , "  
- o c  
- o  . .  l  
_ /  
- -
- - -
. . . . . . . . . .  --~ 
- - - . . . . . . . . . . .  ~
• 1  •  
.  ; / 3  
_ _  , , ,  . 6  
- . . . ; . - -
• ' \ . . . - - - - " '  _ . . . . - - 9  
, ,  - " ' .  .  
, ,  "  "  
I  
I  "  , . " ' : \  
.  " " "  ~ - '  
I ' " '  "  1 2  
\  , "  
. . .  _  . . . .  
1 3  
7 1  
-
2  
T E M P E R A T U R E  
( ° C I  
3  
Dn . D c . o  . .  l  
4  
N I T R A T E S  
l~"Q·atNOt•N . t~l 
6  
J U L Y 4  5 6  7 1 8 1 1 9 1 0 0 1 1 1 1 2  A U G 2 2 2 3  
D A Y S  
F i g .  7 . 3  
!  
: : 1 :  
. . .  
~ 
. . .  
0  




. ,  
8  
: : 1 :  
2 0  
3 0  
1 0  
9  
8  
'  ~ 
6 '  . . . . .  \~. 
' )  .  
_ _ _  , ,  . . . .  
_ _  . . . .  
~-
/  ' 2  
, 2 0 " '  ,  . . .  - - . . . :  
,  .  
, . , 1 0  •  
- - - - - - : " o  
2 •  
' 1  
5  
C H l o . o r t f Y l l  o  
l l f t 9  .  . . r J ,  
6  
N f T  
P I I O O U C T I O N  
1-.g{:.•~""" 




) a 1 0 -
2  
I  7  
o - . o  I P
1




J  . , . . . . . . , - : J  I N J l G I I A J B )  
- J C h H  a  ' m g . m · 2 '  ~ D i ' T A  
- I N i t r a t e ( m g - a t . N 0
3
- N . • · 2 1 a 1 0 · 2  .  ~ 
• • o " '  
1 2 0 !  
1 0 0  s  
. . , . , .  
~ , 6 0  3  
~ = • o  2  
8  




s o o  i t  
i 3  
3 0 0  } i  
. , -
2 0 0  ~ ~ 
1 0 0  ~i 
0  .w  
0  
O u d e k r a a l  ( w i n t e r )  J u l y  - A u g  1 9 7 8 .  
A s  i n  F i g .  7 . 1  
6 7 .  
0  
w a t e r  o f  1 0  C  a n d  l e s s  w a s  a b s e n t  e v e n  c l o s e  t o  t h e  b o t t o m .  
T h e r e  w a s  a  t h e r m o c l i n e  i n  J u l y  a t  1 4  m e t r e s  b u t  n o t  i n  A u g u s t .  
T h e  1 %  l i g h t  l e v e l  a n d  c o m p e n s a t i o n  d e p t h s  w e r e  g e n e r a l l y  b e l o w  
t h e  b o t t o m  o f  t h e  m ± K e d  l a y e r .  
F i g s  7 . 3 . 4  a n d  7 . 3 . 5  s h o w  i n t e r m e d i a t e  n i t r a t e  a n d  
c h l o r o p h y l l  s  c o n c e n t r a t i o n s .  N e i t h e r  t h e  v e r y  l o w  n o r  h i g h  
c o n c e n t r a t i o n s  c o m m o n  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n  w e r e  f o u n d .  
N e t  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  a t  d i s c r e t e  d e p t h s  ( F i g .  7 . 3 . 6 )  d i d  
n o t  r e a c h  l e v e l s  a s  h i g h  a s  t h o s e  d u r i n g  t h e - u p w e l l i n g  s e a s o n ;  
b u t  i n t e g r a t e d  n e t  p r o d u c t i o n  ( F i g .  7 . 3 . 7 )  w a s  m o r e  c o n s i s t e n t  
a n d  a t t a i n e d  m a x i m u m  l e v e l s  s i m i l a r  t o  t h o s e  m e a s u r e d  d u r i n g  
d o w n w e l l i n g  i n  s u m m e r .  A b o v e  t h e  c o m p e n s a t i o n  d e p t h  d i s c r e t e  
n e t  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  s h o w e d  n o  c o n s i s t e n t  t r e n d s  w i t h  
t e m p e r a t u r e ,  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n  o r  d e p t h  ( i n c l u d i n g  r e l a t i v e  
l i g h t  l e v e l s )  •  
Inc~dent l i g h t  p r e s e n t e d  i n  F i g .  7 . 3 . 8  s h o w s  l i t t l e  
i n f l u e n c e  o n  c h l o r o p h y l l  s  o r  t h e  r a t e  o f  p r o d u c t i o n .  
H o w e v e r  
l e v e l s  w e r e  g e n e r a l l y  l o w e r  t h a n  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n .  
7 . 3 . 2  
w ·  g ,  
_ J , D . < :  
A t  O u d e k r a a l  o f f s h o r e  w i n d s  c a n  c a u s e  i n t e n s e  u p w e l l i n g  
w i t h  a  r e s p o n s e  t i m e  o f  a s  l i t t l e  a s  f o u r  h o u r s  ( J u r y  1 9 8 0 ) .  
T h e  l e s s  p r o n o u n c e d  r e s p o n s e  o f  i s o t h e r m s  t o  o f f s h o r e  w i n d s  a t  
R o b b e n  I s l a n d  m a y  b e  p a r t i a l l y  e x p l a i n e d  b y  t h e  o v e r a l l  w i n d  
p a t t e r n  i n  t h e  a r e a .  T h e  s o u t h - e a s t  w i n d  b l o w i n g  o v e r  F a l s e  
B a y  s p l i t s  i n t o  t w o  b r a n c h e s  o n  e i t h e r  s i d e  o f  T a b l e  M o u n t a i n  
( J u r y  1 9 8 0 )  •  T h e  s e a w a r d  b r a n c h  ( t h e  B a k o v e n  D o w n s l o p e  J e t )  
r i s e s  o v e r - t h e  r i d g e  o f  m o u n t a i n s  o n  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  a n d  -
d e s c e n d s  n e a r  O u d e k r a a l .  T h e  l a n d w a r d  b r a n c h  ( t h e  C a p e  F l a t s  
J e t )  f l o w s  e a s t  o f  T a b l e  M o u n t a i n  t o w a r d s  M i l n e r t o n  o n  t h e  m a i n -
l a n d  o p p o s i t e  R o b b e n  I s l a n d  ( s e e  F i g .  1 . 1 ) .  I t  a p p e a r s  t h a t  
R o b b e n  I s l a n d  s o m e t i m e s  l i e s - i n  t h e  " w i n d - s h a d o w "  o f  T a b l e  
M o u n t a i n  a n d  a t  o t h e r  t i m e s  o n  t h e  w e s t  e d g e  o f  t h e  C a p e  F l a t s  
J e t ,  d e p e n d i n g  o n  t h e  e x a c t  d i r e c t i o n  o f  t h e  w i n d .  I n  e i t h e r  
c a s e  t h e  c o r e  o f  t h e  j e t  l i e s  e a s t  o f  R o b b e n  I s l a n d  a n d  t h e  
r e s u l t a n t  u p w e l l i n g  p l u m e  i s  d i r e c t e d  o f f  t h e  m a i n l a n d  c o a s t  
f u r t h e r  n o r t h .  E v e n  w h e n  t h e  s o u t h - e a s t  w i n d  a t  R o b b e n  I s l a n d  
i s  s t r o n g ,  i t  d o e s  n o t  c a u s e  a c t i v e  u p w e l l i n g ,  p r o b a b l y  b e c a u s e  
t h e  w i n d  f u r t h e r  e a s t  i s  e v e n  s t r o n g e r .  T h e  d i f f e r e n c e  i n  w i n d  
6 8 .  
v e l o c i t i e s  ( n e g a t i v e  w i n d  c u r l )  m a y  r e s u l t  i n  l e s s  i n t e n s e  
u p w e l l i n g  a n d  m a y  e v e n  c a u s e  d o w n w e l l i n g  d u e  t o  t h e  f o r m a t i o n  
o f  e d d i e s  o n  t h e  e d g e  o f  t h e  p l u m e .  T h e  c o m p l e x i t y  o f  w a t e r  
c i r c u l a t i o n  p a t t e r n s  i n  t h e  T a b l e  B a y  a r e a  ( v a n  I p p e r e n  1 9 7 1 )  
m a y  e x p l a i n  t h e  h i g h  v a r i a b i l i t y  o b s e r v e d  i n  n i t r a t e  a n d  
c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n s  a t  R o b b e n  I s l a n d .  N u t r i e n t  r i c h  
w a t e r  w h i c h  u p w e l l e d  f u r t h e r  n o r t h  o r  s o u t h  m a y  b e  i n t r o d u c e d  
h o r i z o n t a l l y  b y  e d d i e s  i n t o  t h e  e u p h o t i c  z o n e  a t  R o b b e n  I s l a n d .  
S e a  c o n d i t i o n s  a r e  m o r e  u n i f o r m  a l o n g  t h e  c o a s t  i n  
w i n t e r .  
P e r i o d i c  s t o r m s  w i t h  n o r t h - w e s t e r l y  w i n d s  m i x  t h e  
w a t e r  c o l u m n  d o w n  t o  t h e  b o t t o m  a n d  p r e v e n t  w a t e r  o f  l e s s  t h a n  
1 0 ° C  f r o m  i n t r u d i n g  c l o s e  i n s h o r e  s o  w h e n  s t r o n g  s o u t h - e a s t  
w i n d s  d o  b l o w  t h e  b i o l o g i c a l  c o n s e q u e n c e s  o f  u p w e l l i n g  a r e  n o t  
t h e  s a m e  a s  i n  s u m m e r .  
7 . 3 . 3  
N u t r i e n t  l i m i t a t i o n  o f  p h y t o p l a n k t o n  
A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  ( 1 9 8 0 )  s h o w e d  t h a t  n u t r i e n t  l i m i -
t a t i o n  s t a r t s  m a n i f e s t i n g  i t s e l f  o n  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  p e r .  
u n i t  b i o m a s s  ( P B )  a t  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  4 - 5  p g - a t  No
3
-N.~-l; 
i n  f a c t ,  t h e  h i g h e s t  c h l o r o p h y l l  a  a n d  n e t  p r o d u c t i o n  l e v e l s  w e r e  
a t t a i n e d  u n d e r  t h e s e  c o n d i t i o n s .  O n l y  o n  o n e  o u t  o f  t h e  n i n e  
o c c a s i o n s  d u r i n g  t h i s  p e r i o d  w h e n  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  
<  l p g - a t . l  - l  w a s  p r o d u c t i o n  r e d u c e d  t o  l e v e l s  b e l o w  t h e  l i m i t s  
o f  m e a s u r e m e n t  ( 2 5  J a n  1 9 7 8 )  ( n o t  s h o w n )  •  
A t  R o b b e n  I s l a n d  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  < l p g - a t . Q , -
1  
e n c o u n t e r e d  b e t w e e n  J a n - M a r c h  1 9 7 9  s h o w  d i f f e r e n t  s t a g e s  o f  t h e  
e f f e c t s  o f  n i t r a t e  d e p l e t i o n  ( F i g  7 . 2 . 4 ) .  O n  1 5  M a r c h  
- 3  - - 3  - 1  
chlorophyll~ ( 2 5  m g . m  )  a n d - n e t  p r o d u c t i o n  ( 1 8 1  m g  c . m  . h  )  
a t t a i n e d  m a x i m u m  l e v e l s  d e s p i t e  l o w  n i t r a t e s  ( F i g s .  7 . 2 . 5  a n d -
7 . 2 . 6 ) .  O n  1 2  J a n  n e t  p r o d u c t i o n  ( 1 9  m g  C.m~
3
oh-l) a p p e a r e d  
t o  b e - s u p p r e s s e d  a n d  t h e  c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n  ( 7  m g . m -
3
)  
w a s  m o d e r a t e l y  l o w .  A  d e c r e a s e  i n  P B  i n  t h e  t h r e e  e x a m p l e s  
- 1  - 1  
( 7 ,  2 o 8 ,  1 . 4  m g  C o m g  c h l l  ~ . h  )  s h o w s  t h a t  t h e  p h o t o s y n t h e t i c  
a c t i v i t y  o f  t h e  p h y t o p l a n k t o n  w a s ·  · a l s o  r e d u c e d .  A l t h o u g h  t h e  
m e a s u r e m e n t s  w e r e  n o t  m a d e  s e q u e n t i a l l y  o n  t h e  s a m e  w a t e r  b o d y ,  
t h e y  s u g g e s t  t h a t  d u r i n g  i n i t i a l  p e r i o d s  o f  d e p l e t i o n  p h y t o -
p l a n k t o n  c e l l s  m a y  u s e  t h e i r  n i t r a t e  r e s e r v e s  ( P a r s o n s  e t  ~-
1 9 7 7 )  s o  t h a t  t h e r e  i s  a  l a g  o n  t h e  e f f e c t  o f  f i i t r a t e  d e p l e t i o n .  
T h e  f r e q u e n c y  o f  u p w e l l i n g  o f f t h e  C a p e  P e n i n s u l a  p r o b a b l y  p r e v e n t s  
6 9 .  
t h e  b r i e f  p e r i o d s  o f  n i t r a t e  d e p l e t i o n  f r o m  n o t i c e a b l y  
s u p p r e s s i n g  p r o d u c t i o n  i n  t h e  n e a r s h o r e  r e g i o n .  C o n s e q u e n t l y  
t h e  d u r a t i o n  o f  n i t r a t e  d e p l e t i o n  i s  i m p o r t a n t  w h e n  c o n s i d e r -
i n g  i t s  e f f e c t  o n  t h e  r a t e  o f  p r o d u c t i o n  a n d  b i o m a s s  o f  
p h y t o p l a n k t o n .  
T h e  d i f f e r e n c e  i n  p r o d u c t i o n  a n d  b i o m a s s  b e t w e e n  
1 2 - 1 3  J a n  a n d  1 5  M a r c h  m a y  a l s o  b e  a t t r i b u t e d  t o  t h e  d o m i n a t i n g  
p h y t o p l a n k t o n  s p e c i e s .  I n  J a n u a r y  t h e  d i a t o m ,  Th~~~iQ~i~q 
aestivali~, w a s  d o m i n a n t  w h e r e a s  i n  M a r c h  a n  u n i d e n t i f i e d ,  
n a k e d  m i c r o f l a g e l l a t e  w a s  d o m i n a n t  ( B a r l o w ,  p e r s .  c o m m . ) .  
F l a g e l l a t e s  c a n  a t t a i n  h i g h  biomass ~ production l e v e l s  a t  l o w  
n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s  b e c a u s e  o f  t h e i r  f a v o u r a b l e  s u r f a c e  :  
v o l u m e  r a t i o  a n d  t h e i r  a b i l i t y  t o  m i g r a t e  t o  b e l o w  t h e  n u t r i e n t  
d e p l e t e d  z o n e ,  a b s o r b  n u t r i e n t s  a n d  t h e n  s w i m  t o  t h e  s u r f a c e  
t o  p h o t o s y n t h e s i z e .  S o m e  f l a g e l l a t e s  a l s o  h a v e  a  l o w e r  h a l f -
s a t u r a t i o n  c o n s t a n t  ( k  )  f o r  t h e  u p t a k e  o f  n i t r a t e  t h a n  d o  
s  
d i a t o m s  ( E p p l e y  ~~ s~· 1 9 6 9 )  •  T h e s e  a t t r i b u t e s  m a y  p a r t i a l l y  
a c c o u n t  f o r  t h e  h i g h e r  b i o m a s s  a n d  n e t  p r o d u c t i o n  i n  M a r c h .  
I n  w i n t e r ,  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  a t  O u d e k r a a l  ( F i g .  
7 . 3 . 4 )  w e r e  m o r e  u n i f o r m  t h a n  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n ,  
r a n g i n g  b e t w e e n  1 - 8  p g - a t  N 0
3
N . t - l  i n  t h e  m i x e d  l a y e r .  A l t h o u g h  
t h e r e  a p p e a r e d  t o  b e  n o  d e f i n i t e  u p w e l l i n g  i n  w i n t e r ,  n u t r i e n t s  
w o u l d  h a v e  b e e n  f r e q u e n t l y  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  u p p e r  l a y e r s  
d u r i n g  s t o r m s .  I t  s e e m s  l i k e l y  t h a t  m i x i n g  a n d  r e d u c e d  i n s o -
l a t i o n  i n  w i n t e r  t o g e t h e r  p r e v e n t  t h e  b u i l d  u p  o f  p h y t o -
p l a n k t o n  s t o c k s  a n d  t h e  s U b s e q u e n t  d e p l e t i o n  o f  n i t r a t e s  b o t h  
a t  O u d e k r a a l  a n d  R o b b e n  I s l a n d .  
7 . 3 . 4  P h y t o P - l a n k t o n  i n  U P . w e l l i n g  w a t e r  
A  l a g  o f  v a r i a b l e  d u r a t i o n  b e t w e e n  u p w e l l i n g  a n d  t h e  
a p p a r e n t  o n s e t  o f  p h y t o p l a n k t o n  g r o w t h  h a s  b e e n  o b s e r v e d  b o t h  
l o c a l l y  a n d  i n  o t h e r  u p w e l l i n g  a r e a s  ( B a r b e r  a n d  S m i t h  1 9 8 0 )  •  
T h e  i n s t a b i l i t y  o f  t h e  w a t e r  c o l u m n  d u r i n g  u p w e l l i n g  i s  u n l i k e l y  
t o  l i m i t  p r o d u c t i o n  a t  O u d e k r a a l  b e c a u s e  t h e  c l a r i t y  o f  t h e  
w a t e r  e n s u r e s  s u f f i c i e n t  l i g h t  f o r  p h o t o s y n t h e s i s  t h r o u g h o u t  
t h e  w a t e r  c o l u m n .  H o w e v e r ,  s t a b i l i z a t i o n  o f  t h e  w a t e r  c o l u m n  
g e n e r a l l y  p r e c e d e s  t h e  o b s e r v a b l e  o n s e t  o f  p h y t o p l a n k t o n  g r o w t h .  
C o n d i t i o n s  g o v e r n i n g  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  l a g  a r e  n o t  k n o w n  b u t  
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m a y  b e  a t t r i b u t e d  t o  l o w  c o n c e n t r a t i o n s  o f  p h y t o p l a n k t o n  i n  
t h e  s o u r c e  w a t e r ,  t h e  p r e s e n c e  o r  a b s e n c e  o f  g r o w t h  s t i m u l i  
o r  i n h i b i t o r s ,  t h e  l i g h t  h i s t o r y  o f  t h e  p h y t o p l a n k t o n  i n  t h e  
s o u r c e  w a t e r ,  o r  t h e  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n .  
T h e  w a t e r  t h a t  u p w e l l s  a t  O u d e k r a a l  o n c e  t h e  s u r f a c e  
w a t e r  h a s  b e e n  m o v e d  o f f s h o r e ,  i s  t y p i c a l l y  b e t w o e n  8  a n d  
1 0 ° C ,  h a s  a  chlorophyll~ c o n c e n t r a t i o n  o f  < 1  m g e m -
3
,  a  h i g h  
n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n  a n d  a  v e r y  l o w  r a t e  o f  p r o d u c t i o n .  A s  
u p w e l l i n g  p e r s i s t s ,  t h e  t e m p e r a t u r e  a n d  c h l o r o p h y l l  A  c o n c e n t r a -
t i o n  o f  t h e  w a t e r  d e c r e a s e  w h i l e  t h e  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n  a n d  
c l a r i t y  o f  t h e  w a t e r  i n c r e a s e .  
O n  t h r e e  o c c a s i o n s  c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n s  o f  
> 1  m g . m -
3  
{ u p  t o  1 8  m g . m -
3
)  w e r e  f o u n d  i n  u p w e l l i n g  w a t e r  
o f  <  l 0 ° C  { n o t  s h o w n  i n  F i g u r e s )  •  I n  N o v  1 9 7 7  n o  p r o d u c t i o n  
m e a s u r e m e n t s  w e r e  m a d e  b u t  o n  2 b  J a n  a n d  7  D e c  1 9 7 8  t h e r e  w a s  
a c t i v e  g r o w t h  i n  t h e  u p w e l l i n g  w a t e r .  A b n o r m a l l y  h i g h  
c h l o r o p h y l l  A  l e v e l s  w e r e  u n l i k e l y  t o  b e  d u e  t o  a  h i g h  c h l o r o -
p h y l l  A  c o n t e n t  o f  t h e  s o u r c e  w a t e r  b e c a u s e  t h e  c h l o r o p h y l l  A  
- 3  
c o n c e n t . : r . a t i o n  n e a r  t h e  b o t t o m  w a s  < .  1  m g  . m  •  
I n  N o v  1 9 7 7  h i g h  c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n s  { 1 0 - 1 5  
m g . m -
3
)  i n  r e l a t i v e l y  c o o l  ( 1 0 - 1 1 ° C )  w a t e r  a b o v e  a  s h a l l o w  t h e r m o -
c l i n e  s u g g e s t e d  a  s h o r t  l a g - b e t w e e n ·  u p w e l l i n g  a n d  g r o w t h .  
C l o s e l y  s p a c e d  s u c c e s s i v e  b o u t s  o f  u p - a n d  d o w n w e l l i n g  c a u s e d  
b y  s h o r t  s o n t h - e a s t  b l o w s  a l t e r n a t i n g  w 1 . t h  c a l m  s p e l l s  w o u l d  
a l l o w  i n t o n s e  g r o w t h  c l o s e  t o  t h e  s h o r e .  T h e  h i g h  c h l o r o p h y l l  
£ ! .  c o n c e n t r a t j _ o n  i n  t h e  u p w e l l i n g  w a t e r  (  < . l 0 ° C )  m a y  b e  a t t r i b u t e d  
t o  m i x i n g  o f  u p w e l l i n g  a n d  " g r o w i n g "  w a t e r ,  o r ·  t o  u n u s u a l l y  
a c t i v e  g r o w t h  o f  p h y t o p l a n k t o n .  T h e  u p w e l l i n g  w a t e r  m R y  h a v e  
m o v e d  i n  a n d  o u t  o f  t h e  e u p h o t i c  z o n e  s e v e r a l  t i m e s  w i t h  t h e  
p h y t o p l a n k t o n  b e c o m i n g  c o n d i t i o n e d  t o  h i g h  l i g h t  l e v e l s  a n d  
g r m ·l i n g  a c t i v e l y  b e f o r e  t h e  w a t e r  w a s  w a r m e d  a t  t h e  s u r f a c e e  
I n  m o s t  c a s e s ,  h o w e v e r ,  b o t h  c h l o r o p h y l l  E .  c o n c e n t r a t i o n  a n d  
n e t  p r o d u c t i o n  w e r e  v e r y  l o w  i n  u p w e l l i n g  w a t e r  a t  O u d c k r a a l .  
7 e 3 . 5  
Pqytopl~tgn_jn s t a b i l i z e d  w a t e r  
O n  s t a h i l i z a t i o n  o f  t h e  w a t e r  c o l u m n  t h e  e v e n l y  d i s -
t r i b u t e d  p h y t o p l a n k t o n  s t o c k s  i n c r e a s e  a n d  r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  
r e a c h  m e a s u r a b l e  l e v e l s .  A t  t h e  o n s e t  o f  g r o w t h ,  e v e n  t h o u g h  
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n e t  p r o d u c t i o n  m a y  n o t  b e  v e r y  h i g h ,  n e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  
b i o m a s s  ( P B )  s h o u l d  b e  a t  i t s  h i g h e s t  ( e n g .  1 3  F e b  1 9 7 8 H  
F i g .  7.1~7. O n c e  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  a r e  r e d u c e d  t o  
1
.  .  .  - (  n - 1 )  B  
1 m 1 t 1 n g  l e v e l s  , . . _ ,  4 - 5  p g - a t  N 0
3
N  . L  ,  P  d e c r e a s e s ,  b u t  o v e r -
a l l  n e t  p r o d u c t i o n  c o n t i n u e s  t o  i n c r e a s e  d u e  t o  a n  i n c r e a s e  i n  
p o p u l a t i o n  ( e . g .  1 4  F e b  1 9 7 8 ,  F i g s .  7 . 1 . 5  a n d  7 . 1 . 7 .  T o  
b e g i n  w i t h , - p r o d u c t i o n  i s  h i g h e s t  n e a r  t h e  s u r f a c e  a n d  d e c r e a s e s  
d o w n  t h e  w a t e r  c o l u m n .  C o n s e q u e n t l y  t h e  e f f e c t s  o f  n u t r i e n t  
d e p l e t i o n  a r e  m a n i f e s t  f i r s t  n e a r  t h e  s u r f a c e  s o  t h a t  s u b -
s u r f a c e  p r o d u c t i o n  a n d  c h l o r o p h y l l  s  m a x i m a  u s u a l l y  d e v e l o p .  
A s  c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n s  i n c r e a s e  t h e  d e p t h  o f  t h e  p r o -
d u c t i o n  m a x i m u m  d e c r e a s e s ,  p r o b a b l y  b e c a u s e  o f  s e l f  s h a d i n g  
( e o g .  1 4 - 1 5  F e b  1 9 7 8 ,  F i g s .  7 . 1 . 5  a n d  7 . 1 . 6 ) .  T h i s  i n d i c a t e s  
t h a t  l i g h t  l i m i t a t i o n  i n d u c e d  b y  s e l f  s h a d i n g  b e c o m e s  a n  
i m p o r t a n t  f a c t o r  l i m i t i n g  p h y t o p l a n k t o n  i n  a g e d  u p w e l l e d  w a t e r .  
O n c e  n i t r a t e s  h a v e  b e e n  d e p l e t e d  a n d  t h e  n i t r a t e  r e s e r v e s  
i n  t h e  c e l l  u s e d  u p ,  n e t  p r o d u c t i o n  i s  l i m i t e d  a n d  c o n s e q u e n t l y  
p h y t o p l a n k t o n  s t o c k s  a r e  r e d u c e d  ( e . g .  1 3  J a n  1 9 7 9 ,  F i g s .  
7 . 2 . 4 - 7 . 2 . 6 ) .  T h i s  c o n d 1 t i o n  i s  l i k e l y  t o  b e  m o r e  c o m m o n  
f u r t h e r  o f f s h o r e  a s  n i t r a t e s  a r e  m o r e  f r e q u e n t l y  r e p l e n i s h e d  
b y  u p w e l l i n g  i n  t h e  n e a r s h o r e  a r e a .  
H i g h  c h l o r o p h y l l  . s  c o n c e n t r a t i o n s  a r e  s o m e t . i m e s  f o u n d  
b e l o w  t h e  1 %  l i g h t  l e v e l  ( e . g .  M a r c h  1 9 7 9 ,  F i g .  7 . 2 . 5 ) .  T h i s  
m a y  b e  c n u s e d  b y  p h o t o p l a n k t o n  s i n k i n g  i n  t h e  c a l m  c o n d i t i o n s  
t h a t  g e n e r a l l y  p r e v a i l  a t  R o b b e n  I s l a n d  i n  a u t u m n .  T h a t  
h i g h  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  a l s o  m a i n t a i n e d  n e a r  t h e  s u r f a c e  m a y  
h a v e  b e e n  d u e  t o  t h e  i n f l u x  o f  n u t r i e n t s  b y  h o r i z o n t a l  m i x i n g ,  
o r  b y  r e g e n e r a t i o n  o f  n u t r i e n t s  b y  z o o p l a n k t o n  w h i c h  t e n d  t o  
b e  m o r e  a b u n d a n t  i n  a u t u m n  ( H u t c h i n g s  1 9 7 9 )  •  
I n t e g r a t e d  n e t  p r o d u c t i o n  i n  t h e - e u p h o t i c  z o n e  a t  
R o b b e n  I s l a n d  w a s  s e l d o m  v e r y  l o w  a n d  a t t a i n e d  l e v e l s  c o n s i d e r -
a b l y  highe~ t h a n  t h o s e  a t  O u d e k r a a l .  T h i s  w a s  p r o b r u ) l y  b e -
c a u s e  o f  t h e  s t a b l e r  w a t e r  c o l u m n  a t  R o b b e n  I s l a n d .  I n c i d e n t  
l i g h t  l e v e l s  w e r e  h i g h  a n d  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  s e l d o m  
l i m i t i n g  a t  b o t h  s i t e s .  C o n d i t i o n s  a t  R o b b e n  I s l a n d  w e r e  
p r o b a b l y  s i m i l a r  t o  t h o s e  p r e v a i l i n g  f u r t h e r  o f f s h o r e  i n  t h e  
u p w e l l i n g  p l u m e  e m a n a t i n g  f r o m  O u d e k r a a l .  
7 2 .  
7 . 3 . 6  
F a c t o r s  a f f e c t i n g  p h y t o p l a n k t o n  b i o m a s s  a n d  p r o d u c t i o n  
A n  a t t e m p t  w a s  m a d e  t o  r e l a t e  f a c t o r s  t h a t  m i g h t  b e  
r e s p o n s i b l e  f o r  v a r i a t i o n  i n  b i o m a s s  (chlorophyll~}, n e t  
p r o d u c t i o n  ( P }  a n d  n e t  p r o d u c t i o n  p e r - u n i t  b i o m a s s  · ( p B )  u s i n g  a  
s t e p w i s e  i n c l u s i o n  o f  e c o l o g i c a l  p a r a m e t e r s  i n t o  a  m u l t i p l e  
r e g r e s s i o n  e q u a t i o n  ( A l l e n  a n d  L e a r n  1 9 7 3 }  •  
T h e  e c o l o g i c a l  p a r a m e t e r  ( f r e e  v a r i a b l e }  e x p l a i n i n g  t h e  
l a r g e s t  p r o p o r t i o n  o f  v a r i a n c e  i n  t h e  i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e  i n  
q u e s t i o n  ( c h l o r o p h y l l  s ,  P  o r  P B }  e n t e r e d  i n t o  t h e  m o d e l  f i r s t  
a n d  t h e  o t h e r  p a r r u n e t e r s  e n t e r e d ·  s U b s e q u e n t l y  i n  o r d e r  o f  t h e i r  
i m p o r t a n c e .  L i k e l y  e c o l o g i c a l  p a r a m e t e r s  w e r e  s e l e c t e d  f o r  
e x a m i n a t i o n  i f  t h e y  c o u l d  b e  e x p r e s s e d  q u a n t i t a t i v e l y .  E a c h  
p a r a m e t e r  w a s  p l o t t e d  a g a i n s t  t h e  d e p e n d e n t  v a r i a b l e s  a n d  t h o s e  
w h i c h  s h o w e d  a  d e f i n i t e  r e l a t i o n s h i p  w e r e  u s e d  i n  t h e  m o d e l s .  
C a r e  w a s  t a k e n  n o t  t o  u s e  f r e e  v a r i a b l e s  w h i c h  w e r e  h i g h l y  
c o r r e l a t e d  w i t h  o n e  a n o t h e r  a s  t h i s  w o u l d  w e a k e n  t h e  a n a l y s i s .  
P a r a m e t e r s  s e l e c t e d  f o r  e x a m i n a t i o n  w e r e :  
t e m p e r a t u r e ,  s a l i n i t y ,  l i g h t  a n d  n i t r a t e s  f o r  c h l o r o p h y l l  s  a n d  
P B ,  a s  w e l l  a s  c h l o r o p h y l l  a  a n d  t h e  e x t i n c t i o n  c o e f f i c i e n t  ( k }  
f o r  P .  L i g h t  d a t a  ~~re a v a i l a b l e  i n  t w o  f o r m s ;  a s  a  p e r c e n -
t a g e  o f  t h e  l i g h t  i n t e n s i t y  i m m e d i a t e l y  b e l o w  t h e  s e a  s u r f a c e  
( p e r c e n t a g e  l i g h t }  a n d  a s  t h e  m e a n  a m b i e n t  l i g h t  l e v e l  ( a m b i e n t  
l i g h t }  d u r i n g  t h e - p e r i o d  t h a t  p r o d u c t i o n  s a m p l e s  w e r e  i n c U b a t e d  
( u s u a l l y  b e t w e e n  1 2 h 0 0  a n d  1 6 h O O }  •  B e c a u s e  t h e s e  t w o  w e r e  
h i g h l y  c o r r e l a t e d  t h e y  w e r e  u s e d ·  s e p a r a t e l y  i n  d i f f e r e n t  m o d e l s .  
T h e  e f f e c t  o f  t e m p e r a t u r e  o n  b i o m a s s  a n d  p r o d u c t i o n  d i d  n o t  
a p p e a r  t o  b e  l i n e a r  a n d ,  t h e r e f o r e ,  a n  a d d i t i o n a l  t e m p e r a t u r e  
t e r m  ( t e m p e r a t u r e  s q u a r e d }  w a s  i n c l u d e d  i n  t h e  a n a l y s e s .  
C h l o r o p h y l l  A  a n d  t h e  e x t i n c t i o n  c o e f f i c i e n t  w h i c h  w e r e  h i g h l y  
i n t e r - c o r r e l a t e d  w e r e  u s e d  s e p a r a t e l y  i n  d i f f e r e n t  m o d e l s  f o r  
P .  
T a b l e s  7 . 1 - 7 . 2  a n d  7 . 3  - 7 . 4  l i s t  t h e  p a r a m e t e r s  
i n  o r d e r  o f  t h e i r  e n · t r y  i n t o  t h e  a n a l y s e s  a n d  s h o w  t h e  p e r c e n -
t a g e  o f  t h e  t o t a l  v a r i a n c e  i n  b i o m a s s  a n d  p r o d u c t i o n ,  t h a t  
w a s  a c c o u n t e d  f o r  b y  e a c h  p a r a m e t e r  ( e x p l a i n e d  v a r i a n c e )  ~ O n l y  
p a . r a m e t e 1 : - s  s i g n i f i c a n t  a t  t h e  9 5 %  c o f i f i c 1 . e n c e  l e v e l  w e r e ·  i n c l u d e d  
i n  e q _ 1 . ' . a t i o n s  . .  
7 3 .  
T A B L . C :  7 . 1 :  E x p l a i n e d  v a r i a n c e  o f  p h y t o p l a n k t o n  b i o m a s s  ( c h l o r o p h y l l  ~) a t  
R o b b e n  I s l a n d  n o d  O u d e k r n a l  w i t h  s t e p w i s e  i n c l u s i o n  o f  e c o l o g i c a l  
p a r a m e t e r s  i n  t h e  r e e r e s s i o n  e q u a t i o n .  P a r a m e t e r s  s e l e c t e d  f o r  ex~ination 
w e r e  n i t r a t e s  C ; u B . a t . r : o
3
- N  •  . e -
1




) ,  t _e m p e r a t u r e ( ° C ) ,  
t e m p e r a t u r e  s q u a r e d  ( ° C )
2  
a n d  p e r c e n t a g e  lieht~ T h e  f i n a l  r e g r e s s i o n  
c o e f f i c i e n t s  a n d  c o n s t a n t s  a r e  d i s p l a y e d .  T h e  n u m b e r  o f  o b s e r v a t i o n s  ( n )  
u s e d  i n  t h e  a n a l y s i s  i s  i n d i c a t e d  ( *  =  e q u a t i o n  s i g n i f i c a n t  a t  t h e  1 %  l e v e l )  


















a r e  







R o b b e n  I s l a n d  
(  u p · , t e l l i n g  
s e a s o n )  
O u d e k r a a l  
( u p H c l l i n g  
s e a s o n )  
O u d e k r a a l  
( w i n t e r )  
A l l  d a t a  
1 s t  v a r i a b l e  s e l e c t e d .  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  ( % )  
C o e f f i c i e n t  ( b
1
)  
N i t r a t e *  
2 1 . 4  
- 0 . 5 5 9  
N i t r a t e  *  
3 6 . 1  .  
- 0 . 4 2 9  
S a l i n i t y • :  
2 3 . 6  
8 . 5 4 8  
N i t r a t e • .  
2 7 . 9  
- 0 . 4 3 6  
2 n d  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
~xplained v a r i a n c e  ( % )  
C o e f f i c i e n t  ( b 2 )  
3 r d  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  ( % )  
C o e f f i c i e n t  ( b
3
)  
C o n s t a n t ·  
n  
C l ' e m p )
2  
*  
7 - 0  
- 0 . 0 0 1  
T e m p  
3 . 2  
1 . 1 0 5  
-0.61~4 
1 3 3  
%  l i g h t  • .  
2 . 9  
- 0 . 0 2 2  
9 . ? 0 0  
3 7 9  
- 2 9 7 - 3 3 5  
5 6  
%  l i g h t *  
3 . 2  
- 0 . 0 2 5  
1 0 . 0 1 3  
5 6 8  
T 1 L B L E  7 . 2 :  A s  i n  T a b l e  7 . 1  e x c e p t  t h e  p e r c e n t a g e  l i g h t  p a r a m e t e r  w a s  r e p l a c e d  b y  a m b i e n t  
- 2  - 1  
l i g h t  C ; u E . m  . s  ) .  
1 s t  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  ( % )  
C o e f f i c i e n t  ( b
1
)  
2 n d  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  ( % )  
C o e f f i c i e n t  ( b 2 )  
3 r d  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  ( %)  
C o e f f i c i e n t  ( b J )  
C o n s t a n t  
0  
R o b b e n  I s l a n d  
( u p w e l l i n g  
s e a s o n )  
S a l i n i t y  *  
1 6 . 5  
- 4 8 . 4 2 8  
N i t r a t e  *  
1 9 . 8  
- 0 . 6 7 4  
A m b .  l i g h t  
6 . 5  
- 0 . 0 0 3 0  
1 6 9 9 . 2 4 9  
8 8  
O u d e k r a a l  
( u p w e l l i n g  
s e a s o n )  
N i t r a t e *  
3 7 . 5  
- 0 . 4 4 1  
A m b .  l i g h t  *  
3 · 9  
- 0 . 0 0 1 7  
1 1 . 0 0 3  
1 9 8  
O u d e k r a a l  
( w i n t e r )  
S a l i n i t y  *.  
4 2 . 2  
1 3 . 4 9 0  
- 4 7 1 . 4 2 0  
4 7  
A l l  d a t a  
N i t r a t e  *  
2 4 . 9  
- 0 . 5 2 1  
S a l i n i t y *  
8 . 1  
- 1 2 . 3 5 6  
A m b .  l i g h t *  
4 . 3  
- 0 . 0 0 2  
4 4 2  
3 3 3  
D a t a  w e r e  g r o u p e d  f o r  a n a l y s i s  i n  f o u r  w a y s :  
( i )  d a t a  c o l l e c t e d  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n  
a t  R o b b e n  I s l a n d :  
( i i )  d a t a  c o l l e c t e d  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n  
a t  O u d e k r a a l :  
( i i i )  d a t a  c o l l e c t e d  i n  w i n t e r  a t  O u d e k r a a l ,  a n d  
( i v )  a l l  d a t a  c o l l e c t e d  a t  R o b b e n  I s l a n d  a n d  
O u d e k r a a l o  
B i o m a s s  ~hlorophyll & )  
7 4 .  
F r o m  T a b l e s  7 . 1  a n d  7 . 2  i t  i s  c l e a r  t h a t  n i t r a t e s  e x p -
l a i n e d  t h e  m o s t  v a r i a n c e  i n  c h l o r o p h y l l  ~ d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  
s e a s o n  a t  O u d e k r a a l  ( r v 3 6 % )  a n d  R o b b e n  I s l a n d  (~20%). T h e  
c o e f f i c i e n t  w a s  n e g a t i v e ,  i n d i c a t i n g  a  d e p l e t i o n  o f  n i t r a t e s  
w i t h  a n  inc~ease i n  t h e  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n .  
A  f u r t h e r  3 %  o f  t h e  v a r i a n c e  a t  O u d e k r a a l  ( u p \ 1 7 e l l i n g  
s e a s o n )  w a s  e x p l a i n e d  b y  p e r c e n t a g e  l i g h t  ( 4 %  b y  a m b i e n t  l i g h t ) .  
A t  R o b b e n  I s l a n d  d i f f e r e n t  par~neters e m e r g e d  w h e n  p e r c e n t a g e  -
o r  a m b i e n t  l i g h t  w a s  u s e d  i n  t h e  m o d e l ,  s u g g e s t i n g  t h a t  
n i t r a t e s ,  t e m p e r a t u r e ,  s a l i n i t y  a n d  l i g h t  a l l  i n f l u e n c e  p h y t o -
p l a n k t o n  b i o m a s s  i n  t h a t  a r e a .  
I n  w i n t e r  a t  O u d e k r a a l ,  h o w -
e v e r ,  t h e  o n l y  s i g n i f i c a n t  p a r a m e t e r  w a s  s a l i n i t y  ( 2 4 - 4 2 % ) .  
N e t  p r Q q u c t i o n  ( P )  
T a b l e  7 . 3  s h o w s - t h a t  c h l o r o p h y l l  A  e x p l a i n e d  m o s t  o f  
t h e  v a r i a n c e  i n  n e t  p r o d u c t i o n  a t  R o b b e n  I s l a n d  ( 3 5 % )  a n d  a t  
O u d e k r a a l  i n  w i n t e r  ( 3 8 % ) :  b u t  a t  O u d e k r a a l  i n  t h e - u p w e l l i n g  
s e a s o n ,  n i t r a t e s  e x p l a i n e d  m o r e  v a r i a n c e  ( 3 2 % ) ,  f o l l o w e d  b y  
c h l o r o p h y l l  s  ( 1 4 % )  a n d  a m b i e n t  l i g h t  ( 8 % ) . - " T e m p e r a t u r e  
e x p l a i n e d  2 2 %  o f  t h e  v a r i a n c e  a t  O u d e k r a a l  i n  w i n t e r ,  w h e r e a s  
a t  R o b b e n  I s l a n d  a m b i e n t  l i g h t  e x p l a i n e d  4 % 0  
I n  t h e  s e c o n d  s e t  o f  m o d e l s  (Tab~e 7 . 4 )  c h l o r o p h y l l  A  
w a s  r e p l a c e d  b y  t h e  e x t i n c t i o n  c o e f f i c i e n t ,  k ,  w h i c h  g e n e r a l l y  
e x p l a i n e d  m o r e  o f  t h e  v a r i a n c e  i n  P  t h a n  d i d  c h l o r o p h y l l  A  b u t  
7 5 .  
T A B L E  7 . 3 :  E x p l a i n a d  v a r i a n c e  o f  n e t  p r o d u c t i o n  a t  R o b b e n  I s l a n d  a n d  O u d e k r a a l .  
P a r a m e t e r s  s e l e c t e d  f o r  e x a m i n a t i o n  w e r e  n i t r a t e s  ( ; u g - a t  N 0
3
- N . L -
1





) ,  t e m p e r a t u r e  ( ° C ) ,  t e m p e r a t u r e  s q u a r e d  ( ° C )
2





a n d  c h l o r o p h y l l  ~ ( m g . m - 3 ) .  O t h e r w i s e  a s  i n  T a b l e  7 . 1 ) .  
1 s t  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  ( % )  
C o e f f i c i e n t  ( b
1
l  
2 n d  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  ( % )  
C o e f f i c i e n t  ( b
2
l  
3 r d  v a r i a n c e  s e l e c t e d  
E x p l a i n e d  v a r i a n c e  (~6) 
C o e f f i c i e n t  ( b 3 )  
C o n s t a n t  
n  
R o b b e n  I s l a n d  
( u p w e l l i n g  
s e a s o n )  
C h l l  a  *  
3 4 . 8 -
3 - 7 3 8  
A m b .  l i g h t  
4 . 2  
0 . 0 1 3  
- 6 . 9 9  
7 6  
O u d e k r a a l  
( u p w e l l i n g  
s e a s o n )  
N i t r a t e  *  
3 2 . ;  
- 1 . 0 5 1  
C h l l  a  
1 4  : 0  
2 . 0 7 1  
. A m b .  l i g h t  
a . ;  
0 . 0 1 3  
1 2 . 7 5 4  
9 6  
O u d e k r a a l  
( w i n t e r )  
C h l l  a  *  
3 8 . 4  
3 - 6 3 7  
T e m p  *  
2 2 . 1  
9 . 0 9 0  
- 1 1 6 . 5 9 3  
4 2  
T A B L E  7 . 4 :  A s  i n  T a b l e  7 . 3  e x c e p t  c h l o r o p h y l l  ~was r e p l a c e d  b y  t h e  e x t i n c t i o n  
c o e f f i c i e n t ,  k  ( m -
1
) .  
l ( o b b e n  I s l a n d  
O u d e k r a a l  O u d e k r a a . l  
(  U p 1 . , r e l l i n g  
( u p w e l l i n 5  ( w i n t e r )  
s e a s o n )  s e a s o n )  
1 s t  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
k  *  
k *  
T e m u  *  
. E x p l a i n e d  v a r i a n c e  (~~ ) 
4 6 . 2  
4 7 . 0  
3 4 : 9  
C o e f f i c i e n t  
( b l )  1 8 9 . 2 0 0  
1 3 3 - 7 2 2  
9 . 7 4 8  
2 n d  v a r i a b l e  s e l e c t e d  
A m b .  l i g h t  k  
E x p l a i n e d  v a r i f u , c e  ( % )  
4 . 1  
1 0 . 9  
C o e f f i c i e n t  ( b
2
}  
0 . 0 0 8 6  1 0 7 . 6 6 &  
C o n s t a n t  
- 2 8 . 1 6 0  
- 2 1 . 6 2 1  
- 1 3 3 . 4 7 4  
n  6 6  
8 5  
2 8  
A l l  d a t a  
t ; h l l  a  *  
3 5 - 0 -
3 . 1 2 6  
A m b .  l i g h t  •  
8 . 0  
0 . 0 1 3 1  
T e m n  
1 : 3  
2 . & 1 7  
- 3 4 . 8 2 9  
2 1 4  
l U . l  d a t a  
k  *  
4 6 . 4  
1 5 5 . 1 7 2  
i . D . b .  l i g h t  
1 . 3  
0 . 0 0 6 4  
2 3 . 0 6 9  
1 7 9  
7 6 .  
a l s o  r e s u l t e d  i n  t h e  e x c l u s i o n  o f  s o m e  o f  t h e  o t h e r  p a r a m e t e r s .  
N e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  b i o m a s s  L P B )  
T h e  v a r i a n c e  i n  P B  i s  n o t  r e a d i l y  e X p l a i n e d .  O n l y  1 6 %  
w a s  a c c o u n t e d  f o r  i n  s t e p w i s e  r e g r e s s i o n  m o d e l s  a n d  t h a t  w a s  a t -
t r i b u t e d  t o  a m b i e n t  l i g h t  ( d a t a  n o t  t a b u l a t e d )  •  
W h i l e  s t e p w i s e  r e g r e s s i o n  a n a l y s e s  d o  g i v e  a n  i n d i c a -
t i o n  o f  f a c t o r s  r e l a t e d  t o  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  a n d  b i o m a s s  
i n  t h i s  s t u d y ,  t h e  r e s u l t s  d o  n o t  a c c o u n t  f o r  suff~cient v a r i a n c e  
t o  c o n f i d e n t l y  b a s e  p r e d i c t i o n s  o n  t h e  r e g r e s s i o n  m o d e l s .  
H o w e v e r ,  t h e  a n a l y s e s  d o  s h o w  t h a t  n e t  p r o d u c t i o n  i s  l a r g e l y  
d e p e n d e n t  o n  b i o m a s s  w h i c h ,  i n  t u r n ,  i s  s t r o n g l y  n e g a t i v e l y  
c o r r e l a t e d  w i t h  n i . t r a t e s .  I n  f a c t ,  a f t e r  t h e  sou~cce w a t e r  
h a s  u p w e l l e d  n i t r a t e  c o n c e n t r a - t i o n  i s  d e p e n d e n t  o n  p~ytoplankton 
b i o m a s s .  F r o m  t h i s  t y p e  o f  a n a l y s i s  t h e r e  i s  n o  i n d i c a t i o n  
o f  n i t r a t e s  l i m i t i n g  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  o r  b i o m a s s .  
C l o s e r  e x a m i n a t i o n  o f  i n d i v i d u a l  d a t a  ( s e e  S e c t i o n  7 . 3 . 3 )  
e x p l a i n s  m o r e  a b o u t  n u t r i e n t  l i m i t a t i o n .  
7 . 3 . 7  
D a i l y ,  S e a . s o n a l  a n d  A n n u . _ g , l  P r o d J , ! £ t i o l l  
M e a n  h o u r l y ,  d a i l y  a n d  s e a s o n a l  r a t e s  o f  n e t  p r o d u c -
t i o n  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e  d u r i n g  b o t h  t h e  u p \ ' m l l i n g  s e a s o n  
( S e p t e m b e r  t o  A p r i l )  a n d  w i n t e r  ( M a y  t o  A u g u s t )  a t  O u d e k r a a l  
a n d  R o b b e n  I s l a n d  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  7 . 5 .  A t - R o b b e n  I s l a n d ,  
p r o d u c t i o n  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n  w a s  e s t i m a t e d  f r o m  
r e s u l t s  b e t w e e n  J a n u a r y  a n d  M a r c h ,  w h e r e a s  p r o d u c t i o n  i n  
w i n t e r  w a s  a s s u m e d  t o  b e  s i m i l a r  t o  O u d e k r a a l  a s  c o n d i t i o n s  
t e n d  t o  b e  u n i f o r m  a l o n g  t h e  c o a s t  i n  w i n t e r  ( A n d r e w s  a n d  
H u t c h i n g s  1 9 8 0 )  •  
D a i l y - n e t  p r o d u c t i o n  w a s  c a l c u l a t e d  b y  m u l t i p l y i n g  t h e  
h o u r l y  r a t e  b y  t h e  n u m b e r  o f  d a y l i g h t  h o u r s  a n d  s U b t r a c t i n g  t h e  
o r g a n i c  c a r b o n  u s e d  u p  b y  r e s p i r a t i o n  d u r i n g  t h e  n i g h t  ( r e s p i r a -
t i o n  w a s  a s s u m e d  t o  b e  1 0 %  o f  g r o s s  p r o c l u c t i o n )  u s i n g  t h e  
f o l l o \ ' l i n g  e q u a t i o n :  
7 7 .  
r p 2 4  
=  f P  . D T  - f R e s p  . N T ;  
· - .  
w h e r e  
f p 2 4  
=  d a i l y  n e t  p r o d u c t i o n  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e ;  
J P  
=  h o u r l y  n e t  p r o d u c t i o n ;  
D T  
=  n u m b e r  o f  d a y l i g h t  h o u r s ;  
j R e s p  =  h o u r l y  r e s p i r a t i o n ;  
N T  
=  n u m b e r  o f  n i g h t  h o u r s .  
N o  c o r r e c t i o n  w a s  m a d e  f o r  d i e l  v a r i a t i o n  i n  p r o d u c t i o n  ( s e e  
C h a p t e r  6 )  •  
S e a s o n a l  n e t  p r o d u c t i o n  w a s  c a l c u l a t e d  b y  m u l t i p l y i n g  
t h e  d a i l y  r a t e  b y  t h e  n u m b e r  o f  d a y s  i n  t h e  s e a s o n .  A n n u a l  n e t  
p r o d u c t i o n  i s  t h e  s u m  o f  t h a t  d u r i n g  t h e  u p w e l l i n g  s e a s o n  a n d  
i n  w i n t e r .  
T A B L E  7 . 5  H o u r l y ,  d a i l y  a n d  s e a s o n a l  n e t  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  a t  
O u d e k r a a l  a n d  R o b b e n  I s l a n d .  ( S . D .  =  s t a n d a r d  d e v i a t i o n ,  
n  =  n u m b e r  o f  m e a s u r e m e n t s  u s e d  t o  c a l c u l a t e  m e a n ,  
*  =  J a n  - M a r c h  h o u r l y  r a t e  u s e d  i n  c a l c u l a t i o n ,  
* *  O u d e k r a a l  w i n t e r  h o u r l y  r a t e  u s e d  i n  c a l c u l a t i o n .  
O U D E K R A A L  R O B B E N  I S L A N D  
U p w e l l i n g  
W i n t e r  
U p w e l l i n g  
W i n t e r  
S e a s o n  
S e a s o n  
M o n t h s :  
S e p t - A p r  M a y - A u g  S e p t - A p r  
M a y - A u g  
N o .  o f  d a y s  2 4 2  1 2 3  
2 4 2  1 2 3  
N o .  o f  d a y l i g h t  h o u r s  
( m e a n )  
1 3 . 0 2  1 0 . 3 4  1 3 . 0 2  
1 0 . 3 4  
No~ o f  n i g h t  h o u r s  
( m e a n )  
1 0 . 9 8  
1 3 . 6 6  
1 0 . 9 8  
1 3 . 6 6  
N e t  P r o d u c t i o n :  
)  - 2  - 1  
2 0 7  
2 1 6  
3 9 8  
1  h o u r l y  ( m g . C . m  . h  
±  S . D .  
( n )  
+  2 0 2  
( 3  5 )  
± 1 5 5  
( 1 0 )  + 2 3 2  
( 1 3 )  
2 )  
d a i l y  ( m g · . c . m -
2
. d a y - 1  
2 4 3 2  
1 9 0 6  
( 4 9 5 0 )  * - ( 1 9 0 6 ) * *  
3 )  
- 2  
s e a s o n a l _ f g . C . m  
.  
s e a s o n  )  
5 8 9  
2 3 4  
( 1 1 9 8 )  *  
( 2 3 4 )  * *  
A n n u a l  N e t  P r o d u c t i o n  
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A n n u a l  n e t  p r o d u c t i o n  a t  R o b b e n  I s l a n d  w a s  a l m o s t  t w i c e  
a s  h i g h  a s  a t  O u d e k r a a l .  A s  R o b b e n  I s l a n d  w a t e r s  a r e  t h o u g h t  
t o  b e  s i m i l a r  t o  o f f s h o r e  o r  a g e d  u p w e l l e d  w a t e r ,  i t  s e e m s  t h a t  
u s e  o f  i n s h o r e  m e a s u r e m e n t s  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a t  O u d e k r a a l  
c o u l d  s e r i o u s l y  u n d e r e s t i m a t e  p r o d u c t i o n  r a t e s  f o r  t h e  C a p e  
P e n i n s u l a  U p w e l l i n g  r e g i o n  a s  a  w h o l e .  S a t i s f a c t o r y  i n t e g r a -
t i o n  w i t h  t i m e  a n d  s p a c e  r e q u i r e s  m a n y  m o r e  m e a s u r e m e n t s ,  p a r -
t i c u l a r l y  o f f s h o r e .  H o w e v e r ,  a  r o u g h  e s t i m a t e  o f  a n n u a l  n e t  
- 2  - 1  
p r o d u c t i o n  o f  1 . 1 3  k g  C . m  . y  ( t h e  m e a n  o f  O u d e k r a a l  a n d  
R o b b e n  I s l a n d  e s t i m a t e s )  i s  a b o u t  f o u r  t i m e s  a s  h i g h  a s  R y t h e r ' s  
- - 2  - 1  .  
( 1 9 6 9 )  e s t i m a t e  ( 0 . 3  k g C . m  . y  )  f o r  u p w e l l 1 n g  a r e a s .  T h e  
m e a n  d a i l y  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e  a t  R o b b e n  I s l a n d  b e t w e e n  J a n -
- 2  - 1  1h~ 
M a r c h  ( 4 9 5 0  m g C . m  . d a y  )  i s  a b o u t  t w o  a n d  a  h a l f  t i m e s . e s t i -
m a t e s  i n  u p w e l l i n g  a r e a s  o f f  N o r t h w e s t  A f r i c a  ( 1 9 6 4  m g C . m -
2
. d a y - l )  
(  
- 2  - 1 )  .  .  (  s  .  h  
a n d  P e r u  1 8 9 4  m g C . m  . d a y  1 n  M a r c h - A p r l l  B a r b e r  a n d  m 1 t  
1 9 8 0 )  •  
7 . 4  C O N C L U S I O N S  
I n  s u m m e r  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  a n d  b i o m a s s  i n  t h e  
n e a r s h o r e  a r e a  o f  t h e  C a p e  P e n i n s u l a ,  p a r t i c u l a r l y  o f f  O u d e k r a a l ,  
a r e  h i g h l y  v a r i a b l e  d u e  t o  p e r i o d i c ,  w i n d - i n d u c e d ,  i n t e n s e  u p -
w e l l i n g  o f  n u t r i e n t - r i c h  w a t e r  c o n t a i n i n g  v e r y  l o w  c o n c e n t r a t i o n s  
o f  p h y t o p l a n k t o n ,  a n d  t o  d o w n w e l l i n g  o f  w a r m e r  a g e d ,  p h y t o -
p l a n k t o n - r i c h  u p w e l l e d  w a t e r .  O n c e  t h e  w a t e r  c o l u m n  s t a b i l i z e s  
a f t e r  u p w e l l i n g  a n d  c o n d i t i o n s  o p t i m u m  f o r  g r o w t h  a r e  a t t a i n e d ,  
p h y t o p l a n k t o n  c o n c e n t r a t i o n s  i n c r e a s e  a t  a n  e x p o n e n t i a l  r a t e  
u n t i l  n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s  b e c o m e  l i m i t i n g .  A t  t h i s  s t a g e  
n e t  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  b i o m a s s  d e c r e a s e s  b u t  b e c a u s e  o f  
i n c r e a s e d  b i o m a s s ,  t h e  o v e r a l l  n e t  p r o d u c t i o n  c o n t i n u e s  t o  r i s e .  
O n c e  n u t r i e n t s  i n  t h e  w a t e r  c o l u m n  h a v e  b e e n  d e p l e t e d  a n d  n i t r a t e  
r e s e r v e s  i n  t h e  c e l l  u s e d  u p ,  n e t  p r o d u c t i o n  i s  l i m i t e d  a n d  
e v e n t u a l l y  p h y t o p l a n k t o n  s t o c k s  a r e  r e d u c e d .  T h e  l a t t e r  c o n d i -
t i o n  i s  l i k e l y  t o  b e  m o r e  c o m m o n  f u r t h e r  o f f s h o r e  t h a n  i n s h o r e  
a t  O u d e k r a a l  w h e r e  n i t r a t e s  a r e  m o r e  f r e q u e n t l y  r e p l e n i s h e d  b y  
u p w e l l i n g .  
I n t e n s e  u p w e l l i n g  s e l d o m  o c c u r s  a t  R o b b e n  I s l a n d  b u t  
n u t r i e n t s  a p p e a r  t o  b e  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  e u p h o t i c  z o n e  b y  
l a t e r a l  m i x i n g  o f  h i g h - n u t r i e n t  w a t e r  w h i c h  p r o b a b l y  u p w e l l e d  
f u r t h e r  n o r t h  o r  s o u t h .  C o n s e q u e n t l y  a  f a r  m o r e  s t a b l e  p h y s i c a l  
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a n d  b i o l o g i c a l  . e n v i r o n m e n t  i s  m a i n t a i n e d  a t  R o b b e n  I s l a n d  
t h a n  a t  O u d e k r a a l .  A s  a  r e s u l t ,  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  
a n d  b i o m a s s  t e n d  t o  b e  h i g h e r  a n d  m o r e  c o n s i s t e n t  a t  R o b b e n  
I s l a n d .  
8 0 .  
C H A P T E R  8  
G E N E R A L  C O N C L U S I O N S  A N D  R E C O M M E N D A T I O N S  
T h e  f o u r  e x p e r i m e n t s  c o n d u c t e d  d u r i n g  t h i s  s t u d y  
p r o v i d e  s o m e  p r a c t i c a l  s u g g e s t i o n s  o n  h o w  t o  m e a s u r e  p h y t o -
p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  i n  t h e  s o u t h e r n  B e n g u e l a  C u r r e n t .  
T h e  s i z e  o f  t h e  i n c u b a t i o n  b o t t l e  u s e d  f o r  p r o d u c t i o n  
m e a s u r e m e n t s  a p p e a r s  t o  b e  u n i m p o r t a n t  w i t h i n  t h e  1 2 5 - 1 0 0 0  m £  
r a n g e .  I t  i s  s u g g e s t e d  t h a t  1 2 5  m L b o t t l e s  b e  u s e d  t o r e -
d u c e  t h e  c h a n c e  o f  i n c l u d i n g  h e r b i v o r o u s  z o o p l a n k t o n ,  w h i c h  
c a n  r e d u c e  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  ( a n o m a l o u s  r e s u l t s  
w e r e  o b t a i n e d  f r o m  6 0  m~bottles, a n d  t h e s e  a r e  n o t  r e c o m m e n d e d ) .  
F r o m  z o o p l a n k t o n  d e n s i t i e s  e s t a b l i s h e d ,  u s i n g  a  p l a n k t o n  p u m p ,  
o n e  w o u l d  e x p e c t  s o m e  i n f l u e n c e  o n  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m e a s u r e -
m e n t s ,  p a r t i c u l a r l y  i n  t h e  l a r g e r  b o t t l e s .  I t  a p p e a r s  t h a t  
t h e  b u c k e t  a n d  N I O  b o t t l e  u s e d  f o r  d r a w i n g  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  
s a m p l e s  d i d  n o t  s a m p l e  z o o p l a n k t o n  a s  e f f i c i e n t l y  a s  d i d  t h e  
p u m p .  O n  o t h e r  o c c a s i o n s  l a r g e  n u m b e r s  o f  h e r b i v o r e s  h a v e  
b e e n  o b s e r v e d  i n  N I O  b o t t l e  s a m p l e s  s o  p r e c a u t i o n s  s h o u l d  b e  
t a k e n  t o  r e d u c e  t h e  c h a n c e  o f  i n c l u d i n g  t h e m .  
E x p o s u r e  o f  p r o d u c t i o n  s a m p l e s  t o  h i g h  l i g h t  i n t e n s i -
t i e s  e x p e r i e n c e d  a t  n o o n  d u r i n g  m a n i p u l a t i o n s  o n  d e c k  w a s  
f o u n d  t o  i n h i b i t  r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  o f  p h y t o p l a n k t o n  s a m p l e s  
t a k e n  f r o m  n e a r  t h e  b o t t o m  o f  t h e  e u p h o t i c  z o n e ,  p a r t i c u l a r l y  
w h e n  b e l o w  a  t h e r m o c l i n e .  C o n s e q u e n t l y  i t  i s  r e c o m m e n d e d  
t h a t  p r o d u c t i o n  s a m p l e s  b e  s h i e l d e d  f r o m  b r i g h t  l i g h t  d u r i n g  
s a m p l i n g ,  e s p e c i a l l y  w h e n  t h e  w a t e r  c o l u m n  i s  s t r o n g l y  
s t r a t i f i e d .  W h e n  s a m p l e s  a r e  l o w e r e d  i n t o  t h e  s e a  f o r  j n  
s i t u  i n c u b a t i o n  t h e  p e r i o d  o f  e x p o s u r e  t o  s u r f a c e  l i g h t  s h o u l d  
b e  k e p t  a s  b r i e f  a s  p o s s i b l e .  H o w e v e r ,  i n t e g r a t e d  p r o d u c t i o n  
e s t i m a t e s  ( m g C . m -
2
)  a r e  n o t  u n d u l y  a f f e c t e d .  T h e  i n c r e a s e d  
p r o d u c t i o n  i n  n e a r - s u r f a c e  s a m p l e s  d u e  t o  i n c r e a s e d  l i g h t  
l e v e l s  a p p e a r s  t o  c o m p e n s a t e  f o r  t h e  i n h i b i t i o n  o f  s a m p l e s  
f r o m  d e e p e r  d o w n  i n  t h e  w a t e r  c o l u m n .  
I n  ~Y r a t e s  o f  p r o d u c t i o n  w e r e  s i m u l a t e d  i n  a  d e c k  
i n c u b a t o r .  S p e c t r a l l y  n e u t r a l  f i l t e r s  w e r e  u s e d  t o  s i m u l a t e  
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i n  ~ l i g h t  i n t e n s i t i e s  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e  a n d  a  q u a n t u m  
m e t e r  u s e d  t o  m a t c h  s i m u l a t e d  w i t h  j n  ~ l i g h t  l e v e l s .  
O x y g e n  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  o n  d e c k  w e r e  s l i g h t l y  h i g h e r  t h a n  
i n  s i t u  e s t i m a t e s .  T h e  i n c r e a s e  i s  n o t  a t t r i b u t e d  t o  d i f f e r -
e n c e s  i n  t h e  s p e c t r a l  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  l i g h t  b u t  m a y  b e  
c a u s e d  b y  s l i g h t l y  h i g h e r  l i g h t  l e v e l s  a n d  t e m p e r a t u r e s  i n  t h e  
d e c k  i n c u b a t o r .  
1 4
c  u p t a k e  e x p e r i m e n t s  d o  n o t  s h o w  s i g n i f i -
c a n t  d i f f e r e n c e s  b u t  m o r e  d a t a  a r e  r e q u i r e d  t o  d r a w  f i r m  c o n -
e l u s i o n s .  
H o w e v e r ,  t h e  d i f f e r e n c e s  o b s e r v e d  b e t w e e n  s i m u l a t e d  
a n d  i n  s i t u  m e a s u r e m e n t s  a r e  s m a l l  r e l a t i v e  t o  o t h e r  e x p e r i m e n t a l  
e r r o r s .  T h u s ,  b e c a u s e  o f  i t s  c o n v e n i e n c e ,  i t  i s  r e c o m m e n d e d  
t h a t  t h e  s i m u l a t e d  i n  s i t u  t e c h n i q u e  b e  e m p l o y e d  i n  l o c a l  w a t e r s ,  
w h e n  s h i p ' s  t i m e  i s  l i m i t e d .  
D i e l  p e r i o d i c i t y  i n  n e t  p r o d u c t i o n  a t  t h e  s e a  s u r f a c e  
h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  u n d e r  n a t u r a l  a n d  c o n s t a n t  l i g h t  w i t h  
p e a k s  d u r i n g  t h e  d a y .  T h e  t i m e  o f  p e a k  a p p e a r s  t o  b e  r e l a t e d  
t o  p r e v i o u s  a n d  a m b i e n t  l i g h t  l e v e l s  a n d  p o s s i b l y  t o  n u t r i e n t  
c o n c e n t r a t i o n s .  T h e  e x t e n t  o f  f l u c t u a t i o n s  i n  p o t e n t i a l  n e t  
p r o d u c t i o n  ( P  / p  .  )  i s  g r e a t e s t  ( 1 2 . 4 )  w h e n  d a y  a n d  n i g h t  
m a x '  m 1 n  
a r e  m o s t  d i f f e r e n t ,  S U g g e s t i n g  t h a t - t h e  -" p u l s i n g  e f f e c t  I I  O f  t h e  
d a y - n i g h t  c y c l e  i n f l u e n c e s  P  j P  .  •  
m a x  m 1 n  
D a i l y  n e t  p r o d u c t i o n  w a s  m e a s u r e d  o n  s e v e r a l  o c c a s i o n s  
b y  i n t e g r a t i n g  t h e  r e s u l t s  o f  e i g h t  i n c U b a t i o n s  s p a n n i n g  2 4  
h o u r s  u n d e r  n a t u r a l  l i g h t  c o n d i t i o n s .  A n  a t t e m p t  w a s  m a d e  t o  
c a l c u l a t e  c o r r e c t i o n  f a c t o r s  f o r  d i e l  v a r i a t i o n  s o  t h a t  a  s h o r t  
t e r m  i n c u b a t i o n  d u r i n g  d a y l i g h t  c o u l d  b e  u s e d  t o  e s t i m a t e  d a , i l y  
p r o d u c t i o n .  H o w e v e r ,  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  e x t e n t  o f  v a r i a t i o n  
a n d  t h e  t i m e s  o f  p e a k s  i n  p r o d u c t i o n  m a k e  i t  i m p o s s i b l e  t o  
g i v e  r e l i a b l e  c o r r e c t i o n  f a c t o r s  w h i c h  c a n  b e  g e n e r a l l y  a p p l i e d .  
F o r t u n a t e l y  i t  a p p e a r s  t h a t  d i e l  v a r i a t i o n  i n  p r o d u c t i o n  d e -
c r e a s e s  w i t h  d e p t h  s o  t h a t  i t s  e f f e c t  o n  i n t e g r a t e d  d a i l y  p r o -
d u c t i o n  ( m g C . m -
2
)  i s  s m a l l  r e l a t i v e  t o  o t h e r  e r r o r s .  H o w e v e r ,  
t h e  t i m e  o f  i n c u b a t i o n  s h o u l d  b e  c h o s e n  t o  m i n i m i z e  t h e  e f f e c t  
o f  periodi~ity o n  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s .  T h e  s i x  h o u r  p e r i o d  
s p a n n i n g  n o o n  i s  r e c o m m e n d e d  f o r  o x y g e n  p r o d u c t i o n  m e a s u r e m e n t s  
b e c a u s e  e s t i m a t e s  o f  d a i l y  p r o d u c t i o n  f r o m  i n c u b a t i o n s  o v e r  
t h i s  p e r i o d  a r e  m o r e  c o n s i s t e n t  t h a n  t h o s e  b e f o r e  o r  a f t e r  
n o o n .  T h i s  a l s o  a l l o w s  t i m e  f o r  m a k i n g  u n d e r w a t e r  l i g h t  
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m e a s u r e m e n t s  a n d  d r a w i n g  w a t e r  s a m p l e s  f o r  p r o d u c t i o n  m e a s u r e -
m e n t s .  B e c a u s e  i n c u b a t i o n  p e r i o d s  o f  l o n g e r  t h a n  f o u r  h o u r s  
a r e  n o t  r e c o m m e n d e d  f o r  t h e  
1 4
c  m e t h o d  o f  m e a s u r i n g  p r o d u c t i o n ,  
t h e  f o u r  h o u r s  s p a n n i n g  n o o n  a r e  s u g g e s t e d  f o r  
1 4
c  u p t a k e  
m e a s u r e m e n t s .  
C h a n g e s  i n  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  a n d  b i o m a s s  a r e  
a s s o c i a t e d  w i t h  c h a n g e s  i n  t h e  u p w e l l i n g  s y s t e m  o f f  t h e  C a p e  
P e n i n s u l a .  
I t  a p p e a r s  t h a t  t h e  n e a r s h o r e  a r e a  i s  a f f e c t e d  b y  
u p w e l l i n g  i n  t w o  w a y s ;  d i r e c t l y  ( a s  a t  O u d e k r a a l )  w h e n  i n t e n s e  
u p w e l l i n g  d i s r u p t s  t h e  t h e r m o c l i n e  a n d  b r i n g s  c l e a r ,  c o J d  
n u t r i e n t - r i c h  w a t e r  w i t h  v e r y  l o w  p h y t o p l a n k t o n  s t o c k s  t o  t h e  
s u r f a c e ,  a n d  i n d i r e c t l y  ( a s  n e a r  R o b b e n  I s l a n d )  w h e n  n u t r i e n t s  
a p p e a r  t o  b e  r e p l e n i s h e d  b y  l a t e r a l  m i x i n g  w i t h  w a t e r  w h i c h  
u p w e l l e d  i n  t h e  v i c i n i t y .  R a t e s  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a r e  
k n o w n  t o  b e  h i g h  i n  u p w e l l i n g  a r e a s  ( R y t h e r  1 9 6 9 ) .  H o w e v e r ,  
t h i s  s t u d y  s h o w s  t h a t  w i t h i n  t h e  u p w e l l i n g  s y s t e m ,  produ~tion 
r a t e s  a r e  l o w e r  i n  t h e  i m m e d i a t e  v i c i n i t y  o f  a n  i n t e n s e  u p w e l l -
i n g  s i t e  t h a n  i n  t h e  a d j a c e n t  a r e a s  w h e r e  t h e  w a t e r  c o l u m n  i s  
s t a b l e .  
A n  a t t e m p t  w a s  m a d e  t o  f o l l o w  t h e  d e v e l o p m e n t  a n d  
g r o w t h  o f  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  i n  u p w e l l e d  w a t e r .  H o w e v e r ,  
b y  s a m p l i n g  a t  a  f i x e d  p o i n t  o v e r  a  t i m e  s e r i e s ,  o n e  o b t a i n s  a  
s e t  o f  d a t a  w h i c h  d o e s  n o t  r e p r e s e n t  a  s e q u e n c e  o f  e v e n t s  
o c c u r r i n g  i n  a  c o h e r e n t  p a r c e l  o f  w a t e r .  I n s t e a d  a  s e r i e s  o f  
p i c t u r e s  o f  d i f f e r e n t  s t a g e s  i n  d i f f e r e n t  s e q u e n c e s  i s  
o b t a i n e d .  H o w e v e r ,  a  h y p o t h e t i c a l  p i c t u r e  o f  p h y t o p l a n k t o n  
g r o w t h  i n  u p w e l l e d  w a t e r  h a s  b e e n  a s s e m b l e d  b y  e s t i m a t i n g  t h e  
s t a g e  o f  d e v e l o p m e n t  f r o m  c o n s i d e r a t i o n  o f  t e m p e r a t u r e s ,  
n u t r i e n t s  a n d  c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n s .  A l t h o u g h  t h e  
g r o w t h  o f  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  i n  u p w e l l e d  w a t e r  i s  a  
c o n t i n u o u s  p r o c e s s 8  i t  c a n  b e  r o u g h l y  d i v i d e d  i n t o  t h r e e  
p h a s e s :  
( i )  t h e  l a g ·  p h a s e ,  
( i i )  t h e  e x p o n e n t i a l  p h a s e ,  a n d  
· ( i i i )  t h e  s t a t i o n a r y  p h a s e s .  
T h e  l a g  p h a s e  i s  t h a t  p e r i o d  b e t w e e n  t h e  u p w e l l i n g  o f  c o l d  
w a t e r  i n t o  t h e  e u p h o t i c  z o n e  a n d  t h e  a p p a r e n t  o n s e t  o f  g r o w t h o  
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T h e  d u r a t i o n  o f  t h e  l a g  v a r i e s  a n d  c o n d i t i o n s  g o v e r n i n g  i t  
a r e  u n k n o w n  b u t  m a y  b e  a t t r i b u t e d  t o  t h e  v e r y  l o w  c o n c e n t r a -
t i o n  o f  p h y t o p l a n k t o n  i n  t h e  s o u r c e  w a t e r ,  t h e  p r e s e n c e  o r  
a b s e n c e  o f  g r o w t h  s t i m u l i  o r  i n h i b i t o r s ,  t h e  l i g h t  h i s t o r y  o f  
t h e  p h y t o p l a n k t o n  i n  t h e  s o u r c e  w a t e r  o r  t h e  s p e c i e s  c o m p o s i -
t i o n .  
D u r i n g  t h e  e x p o n e n t i a l  p h a s e  p r o d u c t i o n  p e r  u n i t  
b i o m a s s  ( P B )  i s  h i g h .  W h e n  n i t r a t e  c o n c e n t r a t i o n s  d r o p  t o  
l i m i t i n g  l e v e l s ,  P B  i s  r e d u c e d  b u t  b e c a u s e  o f  t h e  i n c r e a s e d  
p o p u l a t i o n ,  n e t  p r o d u c t i o n  c o n t i n u e s  t o  i n c r e a s e  b u t  a t  a  
s l o w e r  r a t e  t h a n  p r e v i o u s l y .  T h i s  m a y  b e  c o n s i d e r e d  t h e  
b e g i n n i n g  o f  t h e  s t a t i o n a r y  p h a s e .  W h e n  n u t r i e n t s  i n  t h e  
w a t e r  a r e  d e p l e t e d  a n d  r e s e r v e s  i n  t h e  c e l l  u s e d  u p ,  t h e  e f f e c t  
o f  n u t r i e n t  l i m i t a t i o n  m a n i f e s t s  i t s e l f  m o r e  s t r o n g l y  a s  n e t  
p r o d u c t i o n  i s  r e d u c e d  a n d ,  e v e n t u a l l y ,  p h y t o p l a n k t o n  s t o c k s  
d e c r e a s e  u n t i l  l e v e l s  a r e  e i t h e r  l o w  e n o u g h  t o  b e  m a i n t a i n e d  
b y  t h e  l o w  n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s  o r  u n t i l  u p w e l l i n g  
r e p l e n i s h e s  t h e  n u t r i e n t s .  
B y  u s i n g  a  d r o g u e  t o  f o l l o w  a  n e w l y  u p w e l l e d  b o d y  o f  
w a t e r  a n d  m o n i t o r i n g  c h a n g e s  i n  i t ,  o n e  c a n  o b t a i n  a  m o r e  
c o h e r e n t  p i c t u r e  o f  e v e n t s  a f t e r  u p w e l l i n g  ( B e e r s  e t  ~-
1 9 7 1 ,  R y t h e r  g t  ~- 1 9 7 1 ,  H e r b l a n d  e t  ~- 1 9 7 3 )  t h a n  r e p e a t e d l y  
s a m p l i n g  a t  a  s i n g l e  l o c a t i o n  ( t h i s  s t u d y )  o r  a t  a  s e r i e s  o f  
s e t  s t a t i o n s  ( A n d r e w s  a n d  H u t c h i n g s  1980)~ T h e  C a p e  P e n i n -
s u l a  i s  o n e  o f  t h e  f e w  r e g i o n s  i n  t h e  w o r l d  w h e r e  t h e  
c h l o r o p h y l l  ~ c o n c e n t r a t i o n  o f  u p w e l l i n g  w a t e r  i s  c o n s i s t e n t l y  
l o w .  T h i s  p r o v i d e s  a  h i g h l y  s u i t a b l e  r e f e r e n c e  p o i n t  t o  
s t u d y  t h e  s e e d i n g  a n d  c o l o n i z a t i o n  o f  u p w e l l e d  w a t e r .  A s s e s s -
m e n t  o f  l o s s e s  d u e  t o  s i n k i n g ,  z o o p l a n k t o n  g r a z i n g ,  d i s p e r s i o n ,  
n u t r i e n t . a n d  l i g h t  l i m i t a t i o n  w o u l d  a l l o w  e s t i m a t i o n s  o f  
p h y t o p l a n k t o n  s t o c k s  a v a i l a b l e  t o  p e l a g i c  f i s h  i n  t h e  a r e a .  
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A C K N O W L E D G E M E N T S  
I  w o u l d  l i k e  t o  t h a n k  D r .  L a r r y  H u t c h i n g s  o f  t h e  S e a  F i s h e r i e s  
I n s t i t u t e  a n d  P r o f .  J o h n  F i e l d  a n d  D r .  C a m e r o n  H a y  o f  t h e  
U n i v e r s i t y  o f  C a p e  T o w n  f o r  t h e i r  c o n s t r u c t i v e  c r i t i c i s m  a n d  
v a l u a b l e  h e l p  d u r i n g  t h i s  p r o j e c t .  B o t h  D r .  V e r e  S h a n n o n  
a n d  D r .  G a r t h  N e w m a n  o f  S . F . I .  g a v e  e n c o u r a g e m e n t  a n d  m o r a l  
s u p p o r t .  M y  t h a n k s  a l s o  g o  t o  t h e  m a n y  p e o p l e  i n  t h e  S . F . I .  
P l a n k t o n  a n d  P h y s i c a l - C h e m i c a l  S e c t i o n s  f o r  t h e i r  e x c e l l e n t  
t e c h n i c a l  h e l p .  T h e  s h i p s '  o f f i c e r s  a n d  c r e w ,  i n  p a r t i c u l a r  
C a p t a i n  M a r s h a l l  a n d  h i s  m e r r y  m e n ,  w e r e  a l w a y s  c h e e r f u l  a n d  
c o - o p e r a t i v e .  R a y  B a r l o w  d e s e r v e s  t h a n k s  f o r  h i s  c o - o p e r a t i o n  
w h i l e  s a m p l i n g  a n d  f o r  u s e f u l  d i s c u s s i o n s  b e t w e e n  b o u t s  o f  
s e a - s i c k n e s s !  T h e  m e c h a n i c a l  a n d  e l e c t r o n i c s  w o r k s h o p s  
s p e n t  t i m e  a n d  t h o u g h t  m a n u f a c t u r i n g  ( a n d  o f t e n  r e p a i r i n g }  m y  
e q u i p m e n t .  J o h n  H e n r y  s e t  u p  ~he 
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c  m e t h o d  o f  m e a s u r i n g  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a n d  a n a l y s e d  t h e  s a m p l e s .  P i e t e r  v a n  d e r  
B y l  a n d  R o b e r t  C o o p e r  i d e n t i f i e d  a n d  c o u n t e d  t h e  z o o p l a n k t o n  
s a m p l e s .  G e r a l d  W i n g a t e  w r o t e  c o m p u t e r  p r o g r a m m e s  t o  h e l p  
w i t h  t h e  a n a l y s i s  o f  d a t a .  T o n y  v a n  D a l s e n ,  M e g a n  H e r b e r t  
a n d  A n n e t t e  N e l  d i d  a  s t e r l i n g  j o b  o f  c o n v e r t i n g  s c r u f f y  g r a p h s  
i n t o  v e r y  p r e s e n t a b l e  d i a g r a m s ,  w h i c h  w e r e  p h o t o g r a p h i c a l l y  
r e d u c e d  b y  J o c k  C a m p b e l l .  M a r i a n a  v a n  N i e k e r k  a n d  M a r i a n n e  
L o u w  a r e  t h a n k e d  f o r  t y p i n g  t h e  d r a f t  a n d  J a n e t  L o n g m a n  f o r  
t h e  f i n a l  c o p y  o f  t h i s  t h e s i s .  P a r t i a l  f i n a n c i a l  s u p p o r t  
f r o m  t h e  F i s h e r i e s  D e v e l o p m e n t  C o r p o r a t i o n  o f  S o u t h  A f r i c a  
i s  g r e a t l y  a p p r e c i a t e d .  
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R E F E R E N C E S  
A L L E N ,  H . L .  1 9 7 3 .  
P r o d u c t i o n  a n d  u t i l i z a t i o n  o f  d i s s o l v e d  
i n o r g a n i c  c a r b o n  d u r i n g  i n  s i t u  p h y t o p l a n k t o n  p h o t o s y n -
t h e s i s  m e a s u r e m e n t s .  I n t e r n a t i o n a l e  R e v u e  d e r  g e s a r o t e n  
H y d r o b i o l o g i e  5 8  ( 6 ) :  8 4 3 - 8 4 9  
A L L E N ,  J .  a n d  J .  L E A R N .  1 9 7 3 .  
S T E P R E G l  :  S t e p w i s e  l i n e a r  
r e g r e s s i o n  a n a l y s i s .  S T A T J O B  s e r i e s .  A c a d e m i c  c o m p u t i n g  
c e n t e r ,  U n i v e r s i t y  o f  W i s c o n s i n ,  M a d i s o n .  
A N D E R S O N ,  J . M .  1 9 7 4 .  D i u r n a l  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  p a t t e r n s  
i n  s e v e n  l a k e s  a n d  p o n d s  i n  A l b e r t a  ( C a n a d a )  •  
O e c o l o g i a  1 4 :  1 - 1 7  
A N D R E W S ,  W . R . H .  a n d  L .  H U T C H I N G S .  1 9 8 0 .  U p w e l l i n g  i n  t h e  
S o u t h e r n  B e n g u e l a  C u r r e n t .  P r o g r e s s  i n  O c e a n o g r a p h y  9  ( 1 ) :  
1 - 8 1  
A N D R E W S ,  W . R . H .  a n d  D . L .  C R A M .  
1 9 6 9 .  
C o m b i n e d  s e r i a l  a n d  
s h i p b o a r d  u p w e l l i n g  s t u d y  i n  t h e  B e n g u e l a  C u r r e n t .  
N a t u r e  L o n d o n  2 4 :  9 0 2 - 9 0 4  
A R M S T R O N G ,  F . A . J . ,  C . R .  S T E A R N S  a n d  J . D . H .  S T R I C K L A N D .  1 9 6 7  
T h e  m e a s u r e m e n t  o f  u p w e l l i n g  a n d  s u b s e q u e n t  b i o l o g i c a l  
p r o c e s s e s  b y  m e a n s  o f  a s s o c i a t e d  e q u i p m e n t .  
Rese~rch. ~4: 3 8 1 - 3 8 9  
D e e p - s e a  
B A N G ,  N . D .  1 9 7 3 .  T h e  s o u t h e r n  B e n g u e l a  s y s t e m :  f i n e r  
o c e a n i c  s t r u c t u r e  a n d  a t m o s p h e r i c  determin~, P h . D .  
T h e s i s ,  U n i v e r s i t y  o f  C a p e  T o w n :  1 - 1 8 1  
B A R B E R ,  R . T .  a n d  R . L .  S M I T H .  
1 9 8 . 0  
C o a s t a l  u p w e l l i n g  
e c o s y s t e m s n  bl~~~ysi~Qf M~rine E C 9 § Y S t e m s .  ( E d i t o r ,  
A l a n  L o n g " h u r s t )  A c C I . c l . e m i c  P r e s s ,  L o n d o n .  i n  p r e s s .  
B A R L O W ,  R . G .  1 9 8 1  ( i n  p r e p )  P h y t o p l a n k t o n  p h y s i o l o g y  i n  
a  s g u t h e r n  B e n g u e l a  n e a r  s h o r e  r e g i o n .  P h D .  T h e s i s ,  
U n i v e r s i · t y  o f  C a p e  T o \ - m .  
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B E E R S ,  J.R.~ M . R .  S~EVENSON, R . W .  E P P L E Y  a n d  E . R .  B R O O K S .  1 9 7 1 .  
P l a n k t o n  p o p u l a t i o n s  a n d  u p w e l l i n g  o f f  t h e  c o a s t  o f  P e r u ,  
J u n e  1 9 6 9 .  F i s h e r i e s  B y l l e t i n  u . s .  6 9 :  8 5 9 - 8 7 6  
B O R C H E R S ,  P . L .  a n d  J . G .  F I E L D  ( i n  p r e s s ) .  T h e  e f f e c t  o f  k e l p  
s h a d i n g  o n  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n .  B o t a n i c a  M a r i n a .  
B R O W N ,  P . C . ,  L .  H U T C H I N G S  a n d  D .  H O R S T M A N .  1 9 7 9 .  
A  r e d - w a t e r  
o u t b r e a k  a n d  a s s o c i a t e d  f i s h  m o r t a l i t y  a t  G o r d o n ' s  B a y  n e a r  
C a p e  T o w n .  F i s h e r i e s  B u l l e t i n  S o u t h  A f r i c a  1 1 . :  4 6 - 5 2  
B R O W N ,  T . E .  a n d  F . L .  R I C H A R D S O N .  1 9 6 8 .  
T h e  e f f e c t  o f  g r o w t h  
e n v i r o n m e n t  o n  t h e  p h y s i o l o g y  o f  a l g a e :  l i g h t  i n t e n s i t y .  
J o u r n a l  o f  P h y c o l o g y  4 :  3 8 - 4 2  
B U R C H A L L ,  J .  1 9 6 8 .  P r i m a r y  p r o d u c t i o n  s t u d i e s  i n  t h e  
A g u l h a s  C u r r e n t  R e g i o n  o f f . N a t a l - J u n e ,  1 9 6 5 .  I n v e s t i g a -
t i o n a l  R e p o r t  O c e a n o g r a p h i c  R e s e a r c h  I n s t i t u t e  S o u t h  A f r i c a  
N o .  2 0 :  1 - 1 6  
B U R C H A L L ,  J .  1 9 6 8 a .  A n  e v a l u a t i o n  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  
s t u d i e s  i n  t h e  c o n t i n e n t a l  s h e l f  o f  t h e  A g u l h a s  C u r r e n t  n e a r  
D u r b a n  ( 1 9 6 1 - 1 9 6 6 )  •  I n v e s t i g a t i o n a l  R e p o r t  O c e a n o g r a p h i c  
R e s e a r c h  I n s t i t u t e  S o u t h  A f r i c a  N o .  2 1  :  1 - 4 1  
B U R T ,  W . ,  R .  H O L M E S ,  J .  T Y L E R  a n d  C .  Y E N T S C H .  
1 9 6 9 .  
R e c o m m e n d e d  p r o c e d u r e s  f o r  m e a s u r i n g  t h e  p r o d 1 1 c t i v i t y  o f  
p l a n k t o n  s t a n d i n g  s t o c k  a n d  r e l a t e d  o c e a n i c  p r o p e r t i e s .  
B i o l o g i c a l  M e t h o d s  P a n e l  C o m m i t t e e  o n  O c e a n o g r a p h y ,  
~tional A c a d e m y  o f  Sci~nces: 1 - 5 9  
C L I F F ,  G .  1 9 7 9 .  
T h e  c o n t r i b u t i o n  b y  p h y t o p l a n k t o n  b a c t e r i a  
ang_g~tritus t o  a  r o c k y  s h o r e  e c o s y s t e m .  
U n i v e r s i t y  o f  C a p e  T o w n :  1 - 1 5 4  
M . S c .  T h e s i s ,  
D I X O N ,  W . J .  ( E d i t o r ) .  1 9 7 7 .  N o n p a r a m e t r i c  a n a l y s i s .  
B i o m e d i c a l  C o m p u t o r  P r o g r a m s  P - s e r i e s .  U n i v e r s i t y  o f  
C a l i f o r n i a  P r e s s ,  B e r k l e y ,  L o s  A n g e l e s  a n d  L o n d o n :  6 0 5 - 6 1 9  
8 7 .  
D O T Y ,  M . S .  1 9 5 9 .  P h y t o p l a n k t o n  p h o t o s y n t h e t i c  p e r i o d i c i t y  a s  
a  f u n c t i o n  o f  l a t i t u d e .  J o u r n a l  o f  t h e  M a r i n e  B i o l o g i c a l  
A s s o c i a t i o n  o f  I n d i a  1  { 1 ) :  6 6 - 6 8  
D O T Y ,  M . S . ,  H . R .  J I T T S ,  O . J .  K O B L E N T Z - M I S H K E  a n d  Y .  S A I J O .  1 9 6 5 .  
I n t e r - c a l i b r a t i o n  t e c h n i q u e s .  L i m n o l o g y  a n d  O c e a n o g r a p h y  
1 0  ( 2 )  :  2 8 2 - 2 8 6  
D O T Y ,  M . S .  a n d  M .  O G U R I .  1 9 5 7 .  E v i d e n c e  f o r  a  p h o t o s y n t h e t i c  
d a i l y  p e r i o d i c i t y .  L i m n o l o g y  a n d  O c e a n o g r a p h y  2 ( 1 ) :  3 7 - 4 0  
D Y S O N ,  N . ,  H . R .  J I T T S  a n d  B . D .  S C O T T .  1 9 6 5 .  T e c h n i q u e s  f o r  
m e a s u r i n g  o c e a n i c  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  u s i n g  r a d i o a c t i v e  c a r b o n .  
C S I R O  A u s t r a l i a  D i v i s i o n  o f  F i s h e r i e s  a n d  O c e a n o g r a p h y  
T e c h n i c a l  P a p e r  N o .  1 8 :  1 - 1 2  
E P P L E Y ,  R . W . ,  J . N .  R O G E R S  a n d  J . J .  M c C A R T I I Y .  1 9 6 9 .  
H a l f  
s a t u r a t i 0 n  c o n s t a n t s  f o r  u p t a k e  o f  n i t r a t e  a n d  a m m o n i a  b y  
m a r i n e  p h y t o p l a n k t o n .  L i m n o l o g y  a n d  O c e a n o g r a p h y  1 4 :  
9 1 2 - 9 2 0  
E P P L E Y ,  R . W . ,  J . N .  R O G E R S ,  J . J .  M c C A R T H Y  a n d  A . S O U R N I A .  1 9 7 1 .  
L i g h t / d a r k  p e r i o d i c i t y  i n  n i t r o g e n  a s s i m i l a t i o n  o f  t h e  
m a r i n e  p h y t o p l a n k t e r s  S k e l e t o n e m a  c o s t a t u m  a n d  C o c c o l i t h u R  
h u x l e y i  i n  N - l i m i t e d  c h e m o s t a t  c u l t u r e .  J o u r n a l  o f  
P h y c o l o g y  7 :  1 5 0 - 1 5 4  
F A L K O W S K I ,  P . C .  a n d  T . G .  O W E N S .  1 9 7 8 .  E f f e c t s  o f  l i g h t  
i n t e n s i t y  o n  p h o t o s y n t h e s i s  a n d  d a r k  r e s p i r a t i o n  i n  s i x  
s p e c i e s  o f  m a r i n e  p h y t o p l a n k t o n .  M a r i n e  B i o l o g y  4 5 :  
2 8 9 - 2 9 5  
F E E ,  E . J .  1 9 7 5 .  T h e  b n p o r t a n c e  o f  d i u r n a l  v a r i a t i o n  o f  
p h o t o s y n t h e s i s  v s .  l i g h t  c u r v e s  t o  e s t i m a t e s  o f  i n t e g r a l  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n .  
V e r h a r d l u n g e n  d e r  I n t e r n a t i o n a l e n  
V e r e i n i g u n g  F U r  t h e o r e t i s c h e  u o d  a n g e w a n d t e  L i m n o l o g i e  1 9 :  
3 9 - 4 6  
8 8 .  
F E E ,  E . J .  1 9 7 7 .  
A  c o m p u t e r  p r o g r a m  f o r  e s t i m a t i n g  a n n u a l  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n  i n  v e r t i c a l l y  s t r a t i f i e d  w a t e r  b o d i e s  
w i t h  a n  i n c u b a t o r  t e c h n i q u e .  F i s h e r i e s  a n d  M a r i n e  S e r v i c e  
C a n a d a  T e c n n i c a l  R e p o r t  N o .  7 4 1 :  1 - 3 8  
F I N E N K O ,  z . z .  1 9 7 8 .  
P r o d u c t i o n  i n  p l a n t  p o p u l a t i o n s .  I n :  
M a r i n e  E c o l o g y :  a  c o m p r e h e n s i v e ,  i n t e g r a t e d  t r e a t i s e  6 n  
l i f e  i n  t h e  o c e a n s  a n d  c o a s t a l  w a t e r s .  V o l u m e  I V  D y n a m i c s  
( E d i t o r ,  0 .  K i n n e )  J o h n  W i l e y ,  C h i c h e s t e r ,  N e w  Y o r k ,  
B r i s b a n e  a n d  T o r o n t o :  1 3 - 8 7  
G A A R D E R ,  T .  a n d  H . H .  G R A N .  1 9 2 7 .  I n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  
production~plankton i n  t h e  O s l o  F j o r d .  R a p p o r t  c t  
proce~s-·verbaux d e s  r~unions. C o n s e i l  p e r m a n e n t  i n t e r n a -
t i o n a l  p o u r  l ' e x p l o r a t i o n  d e  l a m e r  4 2 :  1 - 4 8  
G A R G A S ,  E . ,  I .  H..11~RE, P .  M A R T E N S  a n d  L .  E D L E R .  1 9 7 9 .  D i e l  
c h a n g e s  i n  p h y t o p l a n k t o n  p h o t o s y n t h e t i c  e f f i c i e n c y  i n  
b r a c k i s h  w a t e r s .  
M a r i n e  B i o l o g y  5 2 :  1 1 3 - 1 2 2 .  
G A R G A S ,  E . ,  C . S .  N I E L S E N  a n d  J .  L ¢ N H O L D T .  1 9 7 6 .  A n  
i n c u b a t o r  m e t h o d  f o r  e s t i m a t i n g  t h e  a c t u a l  d a i l y  p l a n k t o n -
a l g a e  prj~ary p r o d u c t i o n .  W a t e r  R e s e a r c h  1 0 :  8 5 3 - 8 6 0 .  
G E S S N E R ,  F .  1 9 7 0 .  T e m p e r a t u r e :  p l a n t s .  I n :  M a r i n e  E c o l o g y  
V o l u m e  I ,  E n v i r o n m e n t a l  F a c t o r s  P a r t  1  ( E d i t o r ,  O o  K i n n e )  
W i l e y ,  L o n d o n :  3 6 3 - 4 0 6  
G O L D M A N ,  C . R .  1 9 6 1 .  T h e  m e a s u r e m e n t  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i v i t y  
a n d  l i m i t i n g  f a c t o r s  i n  f r e s h  w a t e r  w i t h  c a r b o n - 1 4 .  P r o -
c e e d i n g s  o f  t h e  C o n f e r e n c e  o n  p r i m a r y  p r o d u c t i v i t y  m e a s u r e -
m e n t ,  m a r i n e  a n d  f y · e s h w a t e r  ( E d i t o r ,  M .  D o t y ) :  1 0 3 - 1 1 5  
G O L D M A N ,  C . R . ,  D . T .  M A S O N  a n d  B . J . B .  W O O D .  1 9 6 3 .  L i g h t  i n j u r y  
a n d  i n h i b i t i o n  i n  a n t a r t i c  f r e s h w a t e r  p h y t o p l a n k t o n .  
L  i m . n . g _ l  o g _ v :  a n . _ . _ d _ Q c e  a Q o g , r  g.p~ 8  (  3 )  :  3 1 3 - 3  2  2  
8 9 .  
G R A S S H O F F ,  K .  1 9 6 5 .  
A u t o m a t i c  d e t e r m i n a t i o n  o f  f l u o r i d e ,  
p h o s p h a t e  a n d  s i l i c a t e  i n  s e a  w a t e r .  I n :  A u t g m a t i e n  i n  
a n a l y t i c a l  c h e m i s t r y  ( E d i t o r ,  L . T .  S k e g g s )  M e d i a e  I n c . ,  
N e w  Y o r k :  3 0 4 - 3 0 7  
H A M M E R ,  V . T . ,  K . F .  W A L K E R  a n d  W . D .  W I L L I A M S ,  1 9 7 3 .  
D e r i v a t i o n  
o f  d a i l y  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  f r o m  s h o r t  t e r m  
e x p e r i m e n t s  i n  s o m e  s h a l l o w ,  e u t r o p h i c  1 \ . u s t r a l i a n  s a l i n e  
l a k e s .  A u s t r a l i a n  J o u r n a l  o f  M a r i n e  a n d  F r e s h w a t e r  R e s e a r c h  ,  
2 4 :  2 5 9 - 2 6 6  
H A R R I S ,  G . P .  1 9 7 3 .  D i e l  a n d  a n n u a l  c y c l e s  o f  n e t  p l a n k t o n  
p h o t o s y n t h e s i s  i n  L a k e  O n t a r i o .  J o u r n a l  o f  F i s h e r i e s  
R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a  3 0 :  1 7 7 9 - 1 7 8 7  
H A R R I S ,  G . P .  a n d  B . B .  P I C C I N I N .  1 9 7 7 .  P h o t o s y n t h e s i s  b y  
n a t u r a l  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s .  
8 0 _ H . l . :  4 0 5 - 4 5 7  
A r c h i v  f u r  H y d r o b i o l o g i e  
H A S T I N G S ,  J . W . ,  L .  A S T R A C H A N  a n d  B . M .  S W E E N E Y .  1 9 6 1 .  A  
p e r s i s t e n t  d a i l y  r h y t h m  i n  p h o t o s y n t h e s i s .  
G e n e r a l  P h y s i o l o g y  4 5 :  6 9 - 7 6  
J o u r n a l  o f  
H E N R Y ,  J . L . ,  S . A .  M O S T E R ' r  a n d  N . D .  C H R I S T I E .  1 9 7 7 .  
P h y t o -
p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  i n  L a n g e b a a n  L a g o o n  a n d  S a l d a n h a  B a y .  
T r a n s a c t i o n s  o f  t h e  R o y a l  S o c i e t y  S o 1 L t h  A f r i c a  4 2 :  3 8 3 - 3 9 8  
H E R B L A N D ,  A . ,  R .  L e B O R G N E  a n d  B .  V O I T U R I E Z .  1 9 7 3 .  P r o d u c t i o n  
p r i m a i r e ,  s e c o n d a i r e  e t  r e g e n e r a t i o n  d e s  s e l s  n u t r i t i f s  d a n s  
l ' u p w e l l i n g  d e  M a u r i t a n i e .  D o c u m e n t s  S c i e R t i f i g u e  d u  C e n t r e  
g e  R e c h e r c h e s  Oceanoqrg~higues Abidja~4: 1 - 7 5  
H U T C H I N G S ,  L .  1 9 7 9 .  ~lankton o~e C a p e  P e n i n s u l a  
~Rwelling r e g i o n .  
1 - 2 4 0  
P h . D .  T h e s i s ,  U n i v e r s i t y  o f  C a p e  T o w n :  
J E R L O V ,  N . G o  1 9 5 1 .  O p t i c a l  s t u d i e s  o f  o c e a n  w a t e r .  R e p o r t  
~edish D e e p - S e a  ~egition 3 :  1 - 5 9  
9 0 .  
J E R L O V ,  N . G .  a n d  K .  N Y G A A R D .  1 9 6 9 .  A  q u a n t a  a n d  e n e r g y  m e t e r  
f o r  p h o t o s y n t h e t i c  s t u d i e s .  
K o b e n h a v n s  U n i v e r s i t e t ,  I n s t .  
f o r  F y s i k  O c e a n o g r a f i c  R e p o r t  N o .  1 0 .  
J I T T S ,  H . R .  1 9 6 3 .  
T h e  s i m u l a t e d  i n  ~ m e a s u r e m e n t  o f  o c e a n i c  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n .  
A u s t r a l i a n  J o u r n a l  o f  M a r i n e  a n d  
F r e s h w a t e r  R e s e a r c h  1 4 :  1 3 9 - 1 4 7  
J I T T S ,  H . R . ,  A .  M O R E L  a n d Y .  S A I J O .  1 9 7 6 .  T h e  r e l a t i o n  o f  
o c e a n i c  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  t o  a v a i l a b l e  p h o t o s y n t h e t i c  
i r r a d i a n c e .  A u s t r a l i a n  J o u r n a l  o f  M a r i n e  a n d  F r e s h w a t e r  
R e s e a r c h  2 7 :  4 4 1 - 4 5 4  
J O R G E N S E N ,  E . G .  1 9 6 4 .  A d a p t a t i o n  t o  d i f f e r e n t  l i g h t  i n t e n s i -
t i e s  i n  t h e  d i a t o m  C y c l o s t e l l a  m e m e g h i n i a n a  K u t s .  
P h y s i o l o g i a  P l a n t a r u m  1 7 :  1 3 6 - 1 4 5  
J U R Y ,  M . R .  1 9 8 0 .  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  s u m m e r  w i n d  f i e l d  a n d  
a i r - s e a  i n a c t i o n s  o v e r  t h e  C a p e  P e n i n s u l a  y p w e l l i n g  r e g i o n .  
M . S c .  T h e s i s .  U n i v e r s i t y  o f  C a p e  T o w n :  1 - 1 3 1 .  
K I E F E R ,  D .  a n d  J . D . H .  S T R I C K L A N D .  1 9 7 0 .  
A  c o m p a r a t i v e  s t u d y  
o f  p h o t o s y n t h e s i s  i n  s e a w a t e r  s a m p l e s  i n c U b a t e d  u n d e r  t w o  
t y p e s  o f  l i g h t  a t t e n u a t o r  . .  L i m n o l o g y  a n d  O c e a n o g r a p h y  1 5 ( 3 ) :  
4 0 8 - 4 1 2  
K I N G ,  D . F . P .  a n d  P . R .  M A C L E O D .  1 9 7 6 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  f o o d  
a n d  f i l t e r i n g  m e c h a n i s m  o f  P i l c h a r d  S a r d i n o p s  o c e l l a t a  a n d  
A n c h o v y  E n g r a u l i s  c a p e n s i s  o f f  S o u t h  ~est A f r i c a ,  1 9 7 1 - 1 9 7 2 .  
I n v e s t i g a t i o n a l  R e p o r t  S e a  F i s h e r i e s  B r a n c h  S o u t h  A f r i c a  
N o .  1 1 1 :  1 - 2 9  
L A Z A R U S ,  
~-
B . I .  1 9 7 5 .  T h e  i n s h o r e  z o o p l a n k t o n  o f  t h e  W e s t e r n  
P h . D .  n 1 e s i s ,  U n i v e r s i t y  o f  S t e l l e n b o s c h :  1 - 3 1 2  
L O R E N Z E N ,  C . J .  1 9 6 3 .  D i u r n a l  v a r i a t i o n  i n  p h o t o s y n t h e t i c  
a c t i v i t y  o f  n a t u r a l  p h y t o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n s .  L i m n o l o g y  
~ng O c e a n o g r a p h y  8 ( 1 ) :  5 6 - 6 2  
9 1 .  
M c A L L I S T E R ,  C . D . ,  N .  SID~ a n d  J . D . H .  S T R I C K L A N D .  1 9 6 4 .  
M a r i n e  p h y t o p l a n k t o n  p h o t o s y n t h e s i s  a s  a  f u n c t i o n  o f  l i g h t  
i n t e n s i t y :  a  c o m p a r i s o n  o f  m e t h o d s .  J o u r n a l  o f  t h e  
Ej~hP.ries R e s § n r c h  B o a r d  o f  C a n a d a  2 1 ( 1 ) :  1 5 9 - 1 8 1  
1 - 1 a c C A U L L ,  l V  . A .  a n d  T .  P L A T T .  1 9 7 7 .  D i e l  v a r i a t i o n s  i n  t h e  
p h o t o s y n t h e t i c  p a r a m e t e r s  o f  c o a s t a l  m a r i n e  p h y t o p l a n k t o n .  
& i m n o l o g y  a~d O c e a n o g r a p h y  2 2 ( 4 ) :  7 2 3 - 7 3 1  
M A C I S A A C ,  J . J .  a n d  R . C .  D U G D A L E .  1 9 7 6 .  I n o r g a n i c  n i t r o g e n  
u p t a k e  b y  m a r i n e  p h 1 k o p l a n k t o n  u n d e r  i n  s i t u  a n d  s i m u l a t e d  
j n  s : i . . . . t _y  i n c u b a t i o n  c o n d i t i o n s :  R e s u l t s  f r o m  t h e  n o r t h ' I . · T e s t  
A f r i c a n  u p w e l l i n g  r e g i o n .  L i m n o l o g y  a n d  O c e a n o g r a p h y  2 1 ( 1 ) :  
1 4 9 - 1 5 2  
M A L O N E ,  T . C .  1 9 7 1 .  D i u r n a l  r h y t h m s  i n  n e t  p l a n k t o n  a n d  
n a n n o p l a n k t o n  a s s i m i l a t i o n  r a t i o s .  M a r i n e  BiolQ~O: 
2 8 5 - 2 8 9  
M A R R A ,  J .  1 9 7 8 .  P h y t o p l a n k t o n  p h o t o s y n t h e t i c  r e s p o n s e  t o  
v e r t i c a l  movE~ment i n  a  m i x e d  l a y e r .  M a r i n e  Bio~ 4 6 :  
2 0 3 - 2 0 8  
MITCP~LL-INNES, B . A .  1 9 6 7 .  P r i m a r y  p r o d u c t i o n  s t u d i e s  i n  t h e  
S o u t h - W e s t  I n d i a n  O c e a n  196~-1963. Investig~tional RP.p~r~ 
Oc~anoqrqP-hic R e s e a r c h  I n s t i t u t e  S o u t h  Afric~~~: 1 - 2 0  
P A R S O N S ,  T . R .  1 9 7 9 .  S o m e  e c o l o g i c a l ,  e x p e r i m e n t a l  a n d  e v o · ·  
l u t i o n a r y  a s p e c t s  o f  t h e  u p w e l l i n g  e c o s y s t e m .  Contr~R~ign 
t o  _ _  t h e  4 t h  N a t i o n a l  O c e a n o g r s p h i c  S y m p o s i u m ,  C~P-e ~Q~~ 
S o . : u . . t h  A f r i _q q ,  
P A R S O N S ,  T  . R . ,  M .  T A K A H A S H I  a n d  B .  H A R G R A V E ,  1 9 7 7 .  ,liiolgg_;lc;e~l 
Oce:_:~.nographic P r o c e s s e s  ( 2 n d  E d i t i o n )  P e r g a m o n  P r e s s :  
1 - 3 3 2  
P L A T T ,  T . ,  K o L a  D E N M A N  a n d  A o D .  J A S S B Y .  1 9 7 7 .  M o d e l i n g  t h e  p r o -
d u c t i v i t y  o f  p h y t o p l a n k t o n .  I n  T h e  S e a :  i d e 9 3 _ _ g n g  
ob~P.rvat._~ . o n _ p . . m g r e s s  i n  t h e  s t u d y  o f  t h e  s e a . § . .  
9 2 .  
~I. ( E d i t o r ,  E . D .  G o l d b e r g ) .  J o h n  W i l e y ,  N e w  Y o r k :  
8 0 7 - 8 5 6  
P L A T T ,  T . ,  C . L .  G A L L E G O S  a n d  W . G .  H A R R I S O N  ( i n  p r e s s )  
P h o t o i n h i b i t i o n  o f  p h o t o s y n t h e s i s  i n  n a t u r a l  a s s e m b l a g e s  o f  
m a r i n e  p h y t o p l a n k t o n .  J o u r n a l  o f  M a r i n e  R e s e a r c h .  
P O O L E ,  H . H .  a n d  W . R . G .  A T K I N S .  1 9 2 9 .  P h o t o - e l e c t r i c  m e a s u r e -
m e n t s  o f  s u b m a r i n e  i l l u m i n a t i o n  t h r o u g h o u t  t h e  y e a r .  ~~+nsl 
o f  t h e  M a _r i . n . . c _ j 3 . . . i . _ o l o g i c a l  A s s . . Q c i a : t i . o n ,  U . K .  1 6 :  2  9 7 - 3 2 4  
R Y T H E R 6  J  . .  H o  1 9 6 9 o  P h o t o s y n t h e s i s  a n d  f i s h  p r o d u c t i o n  i n  
t h e  s e a .  Scien~~--166: 7 2 - 7 3  
R Y T H E R ,  J .  a n d  C o  Y E N T S C H .  1 9 7 0 .  M e a s u r e m e n t  o f  p r i m a r y  
p r o d u c t i o n  u s i n g  t h e  
1 4
c  m e t h o d .  
f o r  m e r u L U 6 i .n g _  t h e  P . : ) : ' . Q . d u c t i v i t y  o f  
I n :  Recgmrnend~~ocedures 
p l a n k t o n  stan~~g_ptock a n d  
rel~t~c'l_.Qcea:g._i£_properties. 
W a s h i n g · t o n ,  D  . .  C  . .  :  1 2 - 1 6  
N a t i o n a l  A c a d e m y  o f  S c i e n c e s ,  
R Y T H E R ,  J . H . ,  D . W .  M E N Z E L ,  E . M .  H U L B U R T ,  C . J .  L O R E N Z E N  a n d  
N  . .  C O R ' t • T I N .  1 9 7 1 .  T h e  p r o d u c t i o n  a n d  u t i l i z a t i o n  o f  o r g a n i c  
m a t t e r  i n  t h e  P e r u  c o a s t a l  c u r r e n t .  Invest~ciru1_Pesg~e~~ 
~5J.l)_: 4 3 - 5 9  
S C O R .  1 9 6 5 .  S C O R  W o r k i n g  G r o u p  1 5  ( w i t h  U N E S C O  a n d  I A P S O )  
p h o t o s y n t h e t i c  r a d i a n t  e n e r g y  r e c o m m e n d a t i o n s .  ~GQR 
E r o c e e d i R q s  l O J ] l :  3 7 - 4 2  
S A I J O ,  Y .  a n d  s .  I C H I M U R A .  1 9 6 2 .  S o m e  c o n s i d e r a t i o n s  o n  
p h o t o s y n t h e s i s  o f  p h y t o p l a n k t o n  f r o m  t h e  p o i n t  o f  v i m . . ,  o f  
p r o d u c t i v i t y  m e a s u r e m e n t s .  J o u r n a l  o f  t h e  Oceang~raphi~ 
pgci~~y o f  J a P - a n  2 0 t h  A n n i v e r s a r y  V o l u m e :  6 8 7 - 6 9 3  
S A V I D G E ,  G .  1 9 7 8 .  V a r i a t i o n s  i n  t h e  p r o g r e s s  o f  
1 4
c  u p t a k e  
c l S  a  s o u r c e  o f  e r r o r  i n  e s t i m a t e s  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n .  
linri~ B i o l o g Y .  4 9 :  2 9 5 - 3 0 1  
9 3 .  
S A V I D G E ,  G .  1 9 7 9 .  P h o t o s y n t h e t i c  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  m a r i n e  
p h y t o p l a n k t o n  f r o m  c o n t r a s t i n g  p h y s i c a l  e n v i r o n m e n t s .  
M 9 r i n e  B i o l o g y  5 3 :  1 - 1 2  
S H E L D O N ,  R . W . ,  W . H .  S U T C L I F F ,  J r .  a n d  A .  P R A K A S H .  1 9 7 3  
T h e  p r o d u c t i o n  o f  p a r t i c l e s  i n  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  o c e a n  w i t h  
p a r t i c u l a r  r e f e r e n c e  t o  t h e  S a r g a s s o  S e a .  L i m n o l o g y  a n d  
O c e a n o g r a p h y  1 8 ( 5 ) :  7 1 9 - 7 3 3  
S H I M A D A ,  B . M .  1 9 5 8 .  D i u r n a l  f l u c t u a t i o n  i n  p h o t o s y n t h e t i c  
r a t e  a n d  c h l o r o p h y l l  a  c o n t e n t  o f  p h y t o p l a n k t o n  f r o m  e a s t e r n  
P a c i f i c  w a t e r s .  L i m n o l o g y  a n d  O c e a n o g r a p h y  3 ( 3 ) :  3 3 6 - 3 3 9  
S O U R N I A ,  A .  1 9 7 4 .  C i r c a d i a n  p e r i o d i c i t i e s  i n  n a t u r a l  p o p u l a -
t i o n s  o f  m a r i n e  p h y t o p l a n k t o n .  I n :  A d v a n c e s  i n  M a r i n e  
B i o l o g y  V o l u m e  1 2  ( E d i t o r s ,  F . S .  R u s s e l  a n d  M .  Y o n g e )  
A c a d e m i c  P r e s s ,  L o n d o n ,  N e w  Y o r k ,  S a n  F r a n c i s c o :  3 2 6 - 3 8 9  
STEE~~ N I E L S E N ,  E .  1 9 5 2 .  T h e  u s e  o f  r a d i o  a c t i v e  c a r b o n  
( c
1 4
)  f o r  m e a s u r i n g  o r g a n i c  p r o d u c t i o n  i n  t h e  s e a .  J o u r n a l  
~u C Q n s e i l .  C o n s e i l  p e r m a n e n t  internat~nal p o u r  l ' e x p l o r a -
t i o n _ d e  l § L m e r  1~: 1 1 7 - 1 4 0  
S T E E M A N  N I E L S E N ,  E .  1 9 6 4 .  O n  a  c o m p l i c a t i o n  i n  m a r i n e  p r o -
d u c t i v i t y  w o r k  d u e  t o  t h e  i n f l u e n c e  o f  u l t r a v i o l e t  l i g h t .  
~ILal d~onseil. C o n s e i l  p e r m a n e n t  i n t e r n a t i o n a l  p o u r  
l'e~lQration d e  ~a m e r  3 9 :  1 3 0 - 1 3 5  
S T E E M A N  N I E L S E N ,  E .  1 9 7 5 .  Mar~ P h o t o s y n t h e s i s  w i t h  s p e c i s l  
e m g h n . s . . i f >  . o n  t h e  e c o l o g i c a l  S § P - e c t s _ .  E l s e v i e r  S c i e n t i f i c  
C o .  A m s t e r c 1 . a m  O x f o r d  N e w  Y o r k :  1 - 1 4 1  
S T R I C K L A N D ,  J . D . H .  1 9 5 8 .  S o l a r  r a d i a t i o n  p e n e t r a t i n g  t h e  
o c e a n .  A  r e v i e w  o f  r e q u i r e m e n t s ,  d a t a  a n d  m e t h o d s  o f  m e a s u r e -
m e n t ,  w i t h  p a r t i c u l a r  r e f e r e n c e  t o  p h o · t o s y n t h e t i c  p r o d u c t i -
vity~ _ _  J.Q:u..rn.._~l o f  F i s ' h e r i e s  R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a  1 5  ( 3 1 _ :  
4 5 3 - 4 9 3  
9 4 .  
S T R I C K L A N D ,  J . D . H .  1 9 6 0 .  M e a s u r i n g  t h e  p r o d u c t i o n  o f  m a r i n e  
p h y t o p l a n k t o n .  B u l l e t i n  o f  t h e  F i s h e r i e s  R e s e a r c h  B o a r d  o f  
C a n a d a  1 2 2 :  1 - 1 7 2  
S T R I C K L A N D ,  J . D . H .  a n d  T . R .  P A R S O N S .  1 9 7 2 .  
A  p r a c t i c a l  h a n d -
b o o k  o f  s e a  w a t e r  a n a l y s i s .  
R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a  1 6 7 .  
B u l l e t i n  o f  t h e  F i s h e r i e s  
( 2 n d  E d i t i o n )  ;  1 - 3 1 0  
S T R O S S ,  R . G . ,  S . W .  C H R I S H O L M  a n d  T . A .  D O W N I N G .  1 9 7 3 .  C a u s e s  
o f  d a i l y  r h y t h m s  i n  p h y t o s y n t h e t i c  r a t e s  o f  p h y t o p l a n k t o n .  
B i o l o g i c a l  B u l l e t i n  1 4 5 :  2~209 
S U T C L I F F E ,  W . H . ,  J r . ,  R . W .  S H E L D O N  a n d  A .  P R A K A S H .  1 9 7 0  
C e r t a i n  a s p e c t s  o f  p r o d u c t i o n  a n d  s t a n d i n g  s t o c k  o f  p a r t i c u l t e  
m a t t e r  i n  t h e  s u r f a c e  w a t e r s  o f  t h e  n o r t h w e s t  A t l a n t i c  O c e a n .  
J o u r n a l  o f  F i s h e r i e s  R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a  2 7 :  1 9 1 7 - 1 9 2 6  
S W E E N E Y ,  B . M .  1 9 6 9 .  T r a n s d u c i n g  m e c h a n i s m s  b e t w e e n  c i r c a d i a n  
c l o c k  a n d  o v e r t  r h y t h m s  i n  G o n y a u l a x .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o~ 
B o t a n y  4 7 :  2 9 9 - 3 0 8  
.. . . .  
T A K A H A S H I ,  M . ,  S .  S H I M U R A ,  Y .  Y A M A G U C H I  a n d Y .  F U J I T A .  1 9 7 1  
P h o t o i n h i b i t i o n  o f  p h y t o p l a n k t o n  p h o t o s y n t h e s i s  a s  a  f u n c t i o n  
o f  e x p o s u r e  t i m e .  J o u r n a l  o f  t h e  O c e a n o g r a p h i c  S o c i e t y  o f  
J a p a n  2 7 ( 2 } :  4 3 - 5 0  
U N E S C O .  1 9 7 3 .  
A  g u i d e  t o  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  m a r i n e  p r i m a r y  
p r o d u c t i o n  u n d e r  s o m e  s p e c i a l  c o n d i t o n s .  M o n o g r a . p h s  o n  
o c e a n o g r a p h i c  m e t h o d o l o g y  3 .  U N E S C O ,  P a r i s :  1 - 7 3  
V A N  I P P E R E N ,  M o P .  1 9 7 1 .  
T h e  h y d r o l o g y  o f  T a b l e  B a y .  
I n t e r n a l  R e p o r t  f o r  S A N C O R .  D e p a r t m e n t  o f  O c e a n o g r a p h y ,  
U n i v e r s i t y  o f  C a p e  T o w n .  
V O L L E N W E I D E R ,  R . A .  ( E d i t o r ) .  1 9 6 9 .  A  m a n u a l  o n  m e t h o d s  f o r  
. m e a s u r i n g  p r i m a r y - p r o d u c t i o n  i n  a q u a t i c  e n v i r o r u n e n t s .  
B l a c k w e l l  S c i e n t i f i c  P U b l i c a t i o n s ,  O x f o r d  a n d  E d i n b u r g h :  
1 - 2 1 3  
9 5 .  
W A T T ,  W o D .  1965~ A  c o n v e n i e n t  a p p a r a t u s  f o r  i n  ~ p r i m a r y  
p r o d u c t i o n  s t u d i e s .  Limnolo~nd Oceanosr~~= 2 9 8 - 3 0 0  
Y E N T S C H ,  c . s .  1 9 7 4 .  S o m e  a s p e c t s  o f  t h e  e n v i r o n m e n t a l  p h y s i o -
l o g y  o f  m a r i n e  p h y t o p l a n k t o n :  a  s e c o n d  l o o k .  Oceauograph~ 
a n d  M a r i n e  B i o l o g y - A n n u a l  R e v i e w  1 2 :  4 1 - 7 5  
Y E N T S C H ,  c . s .  a n d  J . H  • .  R Y T H E R .  1 9 5 7 .  S h o r t  t e r m  v a r i a t i o n s  i n  
p h y t o p l a n k t o n  c h l o r o p h y l l  a n d  t h e i r  s i g n i f i c a n c e .  L i m n o l o g y  
~d Oceano~phy 2 ( 2 ) :  1 4 0 - 1 4 2  
.\PPENDIX 1: Gross production measurements using different sizes of incubation bottles. Range 
in brackets. (~ one ~ooplnnkter i n light bottle reduced GP by 80%) 
Bottle size 1000 m.l ;co ml 250 ml 125 ml 
Expt No. 
3 19.7 ( 15.6 - 23.8) 21.6 ( 20.1 - 23.1) 22.3 ( 10.4 - 34.2) 17.1 ( 11.2 - 23.1) 
4 50.9 ( 45.8 - 55-9) 57.1 ( 53.6 - 60.6) 59 . 0 ( 48.9 - 69.1) 52.8 ( 48.9 - 56-7) 
5 212.7 (206.2 -219.2) 217.6 (186.5 -248.7) 225.8 (219.2 -232.3) 195.1 (196. 3 -209.5) 
8 49.9 ( 43.2 - 56.6) 46.9 ( 43.2 - 50.6) 43.2 ( 41.7 - 41~.7) l~.4 ( 46.2 - 50.6) 
9 25.7 ( 23.4 - 27.9) 26.2 ( 22.3 - 30.2) 24.6 ' ( 23.4- 25.7) 23.4 ( 22.3 - 24.6) 
10 122.1 (114.3 -129.8) 125.1 (122.7 -127.4) 126.2 (123.9 -128.6) 134.0 (132.2 -135-8) 
11 65.4 ( 62.3 - 68.6) 53.0 ( 16.6~- 89.3) 61.8 ( 49.9 - 73-7) 63.4 ( 56.1 - 70. 6) 
12 20.3 ( 16.5 - 24.0) 17.2 ( 17.2 - 17.2) 16.1 ( 13.7 - 18.6) 13.7 ( 9.6- 17.9) 
13 24.3 ( 20.8 - 27.8) 33.2 ( 29.8 - 36.7) 30.3 ( 23.8 - 36.7) 26.3 ( 25.8 - 26.8) 
19 88.8 ( 86.0 - 91.6) 82.6 ( 73-7 - 91.6) 97.2 ( 83.7 -110.6) 87.1 ( 81.0 - 88.2) 
C> 
60 ml 
10.7 ( 7.4 - 14.1) 
41.1 ( 36.5- 45.8) 
106.4 ( 81.8 -130.9) 
36.5 ( 34.2- 38-7) 
24.0 ( 21.2- 26.8) 
113.8 (109.6 -117.9) 
101.8 ( 86.2 -117.4) 
19.2 ( 18.6 - 19.8) 
18.8 ( 14.9 - 22.8) 




9 7 .  
A P P E N D I X  2 :  
O x y g e n  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s .  
F i  =  i n  s i t u  p r o d u c t i o n ,  P d  =  s i m u l a t e d  i n  s i t u  
p r o d u c t i o n  i n  a  d e c k  i n c u b a t o r ,  P s  =  s i m u l a t e d  i n  s i t u  p r o d u c t i o n  a t  t h e  s e a  
s u r f a c e ,  
P  =  p r o d u c t i o n  i n t e g r a t e d  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e .  
E x p t  D a t e  D e p t h  
%  l i g h t  N e t  P r o d u c t i o n  
I n t e g r a t e d  P r o d u c t i o n  
( m )  
(  - 3  - 1  
(  - 2  - 1 )  
m g  C . m  . h  .  )  
m g  C . m  . h  
p i  
p d  
P s  
p i  p d  
P s  
1  
2 4 / 1 / 7 8  
0  1 0 0  
1 5 . 1  
-
2 0 . 6  
3 4 8  
-
2 5 7  
2 . 5  




2 5  
1 5 . 8  
-
1 4 . 5  
8  
1 0  
3 9 . 4  
-
2 5 . 5  
2 0  1  
- 9 . 2  
-
- 1 1 . 2  
2  2 6 / 4 / 7 8  0  1 0 0  
8 . 9  1 5 . 6  
-
9 4  
1 1 6  
2 . 5  
5 0  
1 5 . 2  
1 9 . 0  
4  
2 5  
1 7 . 8  
1 9 . 5  
9  
1 0  
- 3 . 1  
- 1 . 1  
1 9 . 5  
1  
- 1 . 2  
- 1 . 7  
3  
2 7 / 4 / 7 8  0  1 0 0  8 . 4  1 0 . 6  
-
1 6 2  
1 0 5  
2 . 5  
5 0  
1 0 . 5  
1 5 . 6  
5  
2 5  
1 6 . 9  1 5 . 6  
9  
1 0  1 0 . 1  
0 . 6  
2 1  1  1 . 6  
- 5 . 6  
4  
6 / 7 / 7 8  
0  
1 0 0  
4 5 . 2  
5 0 . 8  
4 0 . 2  
2 4 5  
3 5 1  
2 6 4  
2 . 5  
5 0  
5 1 . 0  5 8 . 6  
4 9 . 7  
5 - 5  
2 5  
1 5 . 4  3 6 . 8  2 3 . 4  
1 0  1 0  
- 1 9 . 4  7 . 2  
- 5 . 0  
1 8  
1  - 1 8 . 4  
- 5 . 0  
- 1 1 . 2  
5  
1 7 / 1 0 / 7 8  
0  
1 0 0  
8 6 . 8  7 4 . 0  
-
5 0 9  
6 7 8  
1  
5 0  8 5 . 8  1 5 2 . 5  
2  
2 5  
8 4 . 9  
1 3 2 - 7  
4  1 0  
6 4 . 8  ? 4 . 0  
1 0  1  
- 6 . 0  
1 . 3  
6  1 8 / 1 0 / 7 8  
0  1 0 0  
4 9 . 9  
9 0 . 0  
-
4 8 6  
6 4 8  
1 . 5  
5 0  
1 0 6 . 2  1 4 4 . 3  
3  
2 5  
7 4 . 1  1 0 0 . 9  
5  
1 0  4 8 . 8  
5 8 . 1  
9  
1  4 . 1  
? . 4  
?  
2 4 / 1 0 / ? 8  
0  1 0 0  
-
6 6 . 4  
-
4 5 1  
5 1 1  
2  
5 0  
5 3 . 0  
3 4 . 6  
4  
2 5  
3 9 . 6  
8 5 . 4  
7  
1 0  
9 . 1  
1 0 . 0  
1 ?  
1  
- 0 . ?  
1 4 . 0  
8  
1 4 / 1 2 / 7 8  0  
1 0 0  
1 9 . 5  
-
2 3 . 4  
5 6 8  
-
5 6 2  
2  
5 0  
- -
3 8 . 5  
5  
2 5  
2 3 . 4  
-
1 6 . 2  
9 . 5  
1 0  
1 ? . 8  
-
2 0 . 1  
3 0  
1  
8 . 9  
-
6 . 6  
9  
1 8 / 1 2 / ? 8  0  1 0 0  
2 2 . 3  
3 1 . 3  
-
3 3 2  
3 ? 9  
2 . 5  
5 0  
2 0 . ?  
3 5 - 2  
5 - 5  
2 5  
1 7 . 2  
2 5 . 1  
1 0 . 5  1 0  
7 . 4  
1 8 . 4  
1 ? . 5  
1  
5 - 3  
1 3 . 4  
1 0  
1 2 / 1 / ? 9  0  
1 0 0  
2 3 . 0  
-
1 8 . 5  
1 1  
1 3 / 3 / ? 9  
0  1 0 0  
1 2 9 - 5  
1 2 9 . 5  1 1 9 . 5  
7 9 5  
8 6 5  
6 9 9  
1  
5 0  
1 3 8 . 4  
2 0 9 . 9  
1 ? 9 . 2  
2  
2 5  
1 4 ? . 4  1 4 8 . 0  
1 2 0 . 6  
4  1 0  
8 3 . 8  8 3 . 2  
5 7 - 5  
9 - 5  
1  1 0 . 6  
? . 2  3 1 . 3  
1 2  
1 6 / 3 / ? 9  
0  1 0 0  
5 ? . 0  8 9 . 9  
4 1 . 9  
5 0 3  
7 2 4  
6 ? 1  
1 . 5  
5 0  
1 0 1 . 2  
1 3 1 . 2  
1 1 1 . ?  
3  
2 5  
9 ? - 9  
1 3 1 . 8  9 8 . 8  
5  
1 0  
4 2 . 2  
6 8 . 7  
8 8 . 8  
1 0  1  - 1 2 . 0  
- 0 . 6  - 1 . ?  
9 8 .  
A P P E N D I X  3 :  
1 4
c  u p t a k e  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s .  P i  =  i n  s i t u  p r o d u c t i o n ,  P d  " '  s i m u l a t e d  i n  s i t u  
p r o d u c t i o n  i n  a  d e c k  i n c u b a t o r ,  P s  =  s i m u l a t e d  i n  s i t u  p r o d u c t i o n  a t  t h e  s e a  s u r f a c e ,  
P  " '  p r o d u c t i o n  i n t e g r a t e d  i n  t h e  e u p h o t i c  z o n e .  
E x p t  D a t e  
D e p t h  
%  l i g h t  
N e t  P r o d u c t i o n  
I n t e g r n t e d  P r o d u c t i o n  
(  - 3  - 1 )  
m g  C . m  . h  
(  - 2  - 1 )  
m g  C . r n  - . h  
p i  p d  
p  




1 3  7 / 1 2 / 7 7  
0  
1 0 0  
6 2 . 0 2  2 3 . 8 1  
-
2 7 2  1 5 2  
1 . 5  
5 0  
5 2 . 5 4  
3 1 . 0 2  
8 . 5  
1  1 . 0 1  0 . 2 8  
1 4  
1 6 / 5 / 7 8  
0  1 0 0  
4 . 3 8  4 . 2 7  
-
6 4  4 4  
6  
5 0  
3 . 9 6  
3 . 5 1  
1 1 . 5  
2 5  
2 . 5 0  1 . 3 1  
1 9 . 5  
1 0  
0 . 9 7  
0 . 2 6  
4 0  
1  
- 0 . 7 0  
0 . 1 1  
1 5  
2 7 / 6 / 7 8  
0  
1 0 0  4 . 7 8  
5 . 8 8  
5 - 6 7  
1 0 8  
1 2 8  1 1 7  
6 . 5  5 0  
7 . 1 1  
7 . 4 3  
6 . 8 7  
1 3  2 5  
4 . 3 2  6 . 4 3  5 . 4 6  
2 2  
1 0  
1 . 1 3  
2 - 3 3  
1 6  4 / 7 / 7 8  
0  
1 0 0  
1 3 . 0 3  
1 3 . 7 2  
1 0 . 2 2  2 1 6  
2 4 5  
2 8 4  
4  
5 0  
1 6 . 5 7  1 9 . 6 9  
1 7 . 0 0  
8  
2 5  
1 4 . 8 4  
1 7 . 4 8  
1 0 . 3 5  
1 3 . 5  
1 0  
5 - 2 5  5 - 5 6  
1 5 . 1 2  
2 7  
' 1  
0 . 7 6  0 . 2 7  
0 . 2 6  
1 7  
2 2 / 8 / 7 8  0  
1 0 0  
1 . 3 2  1 . 2 3  1 . 2 3  2 6  
4 8  
2 5  
4  
5 0  
1 . 3 0  1 . 9 0  1 . 9 2  
9  
2 5  
2 . 1 6  
2 . 6 9 .  
0 . 8 5  
1 5  
1 0  0 . 6 8  2 . 4 6  
1 . 1 6  
2 9  
1  
0 . 1 3  
- 0 . 8 7  
- 0 . 4 0  
1 8  
2 6 / 4 / 7 8  0  
1 0 0  
6 . 3 0  
4 . 9 6  
-
8 6  
7 1  
3  
5 0  
9 . 2 1  
5 . 8 1  
4 . 5  
2 5  
4 . 5 7  7 . 6 5  
9 - 5  
1 0  
5 . 0 1  3 . 0 4  
2 0  1  
0 . 4 2  0 . 2 2  
1 9  
2 7 / 4 / 7 8  0  
1 0 0  
2 - 7 7  3 - 7 7  
-
7 5  
4 4  
3 - 5  
~ 
4 . 6 1  4 . 5 2  
6  
6 . 1 4  
3 - 2 5  
1 0  1 0  
4 . 2 1  
1 . 5 6  
2 2  
1  
0 . 3 9  
0 . 0 6  
